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Lajien levinneisyys ja niitä säätelevien ympäristötekijöiden merkitys eri 
mittakaavatasoilla on modernin biogeografian keskeisiä tutkimuskysymyksiä (Levin 
1992; Reed et al. 1993; Araújo & Guisan 2006). Levinneisyyskuvioiden 
ymmärtäminen yksilötasolla on tärkeää lajien välisten vuorovaikutussuhteiden 
(bioottisten interaktioiden) ja ilmastonmuutoksen vaikutusten kannalta (Rosenzweg 
1995; Elith et al. 2006). Tässä tutkimuksessa tarkastelun kohteena on 
pohjanvariksenmarjan (Empetrum nigrum ssp. hermaphroditum) kasvussa esiintyvä 
alueellinen erilaistuminen vasteena ympäristössä tapahtuville prosesseille. 
Tutkimuksessa selvitetään erilaisten ympäristötekijöiden, kuten ilmaston, maaperän, 
topografian sekä bioottisten ja abioottisten häiriöiden (disturbanssin) vaikutuksia 
pohjanvariksenmarjan levinneisyyteen ja kasvuun muuttuvassa arktis-alpiinisessa 
ympäristössä. Valtalajina pohjanvariksenmarjalla on keskeinen merkitys arktis-
alpiinisissa ympäristöissä (Tybirk et al. 2000; Uhlig & Junttila 2001; Aerts 2010; 
Eskelinen et al. 2010; Pellissier et al. 2010; le Roux et al. 2013a). Lajin 
levinneisyyteen vaikuttavat mekanismit tunnetaan huonosti ja aiempien tutkimusten 
tulokset ovat laajalti epäyhtenäisiä (Tybirk et al. 2000; Buizer et al. 2012). 
Kolmesta mittakaavatasosta koostuva tutkimus mahdollistaa syvällisen analyysin 
lajiin vaikuttavista tekijöistä ja prosesseista. Ilmaston vaikutus otetaan huomioon 
tutkimuksen laajoilla mittakaavatasoilla. Mikromittakaavatasolla keskitytään 
topografiseen vaihteluun, joka luo olosuhteet erilaisten elinympäristöjen syntyyn 
vaikuttamalla maaperään, säteilyolosuhteisiin ja geomorfologisiin prosesseihin 
(Haapasaari 1988; Scherrer & Körner 2011).  
 
Ympäristömuutoksen seurauksena etenkin arktiset ja alpiiniset ekosysteemit 
muuttuvat epävakaisemmiksi (Grace et al. 2002; Root et al. 2003; Araújo & Rahbek 
2006; Sundqvist et al. 2008; Wilson & Nilsson 2009) ja pohjoisten alueiden 
kasvillisuudessa on jo huomattu muutoksia (Theurillat & Guisan 2001; Parmesan & 
Yohe 2003; Root et al. 2003; Walther 2003; Christensen et al. 2007; Wilson & 
Nilsson 2009). Elinympäristöjen monimuotoisuus saattaa auttaa ekosysteemejä 
sopeutumaan ilmastonmuutokseen (Scherrer & Körner 2011), mutta 
tundrakasvillisuuden odotetaan reagoivan voimakkaasta ilmaston lämpenemiseen 
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(Parmesan & Yohe 2003; Root et al. 2003; Christensen et al. 2007: 902; Wilson & 
Nilsson 2009). Lukuiset tutkimukset osoittavat kasveilla olevan monimutkaisia 
vasteita ilmastonmuutokseen (Molau & Alatalo 1998; Press et al. 1998; Rustad et 
al. 2001), joten on olemassa huomattavia epävarmuustekijöitä koskien arktis-
alpiiniselle kasvillisuudelle tapahtuvia muutoksia. Muutokset pohjanvariksenmarjan 
levinneisyydessä tulisivat vaikuttamaan suuresti muihin lajeihin ja ekosysteemien 
toimintaan (Tybirk et al. 2000; Uhlig & Junttila 2001; Aerts 2010; le Roux et al. 
2013a), joten pohjanvariksenmarjaan vaikuttavien tekijöiden ja niiden 
vuorovaikutusten ymmärtäminen on erityisen tärkeää.  
 
Tutkimus perustuu laajaan empiiriseen aineistoon ja eri näkökulmien yhdistämiseen 
kirjallisuuskatsauksen täydentämänä. Tutkimukseen kuuluu kattava kenttätyöosuus 
sekä tilastollista ja alueellista mallintamista. Käytän analyysissa Kilpisjärven, 
Luoteis-Enontekiön sekä koko Euroopan kattavia tutkimusaineistoja. Päämääränä 
on yhdistää paikallinen kenttätieto globaalitason näkökulmaan ja käsitellä 
pohjanvariksenmarjan ympäristövasteita entistä tarkemmin. 
 
Tutkimuskysymykset  
1. Mitkä tekijät vaikuttavat pohjanvariksenmarjan levinneisyyteen eri 
mittakaavatasoilla muuttuvassa ympäristössä? 
2. Mitkä paikalliset tekijät vaikuttavat pohjanvariksenmarjan 
peittävyyteen, korkeuteen ja marjontaan?  
 
Hypoteesit 
1. Pohjanvariksenmarjan levinneisyyteen vaikuttavat tekijät ovat riippuvaisia 
tarkastelun mittakaavatasosta (Reed et al. 1993; Turner et al. 2001). Ilmastolla on 
keskeinen merkitys lajin levinneisyyteen laajoilla mittakaavatasolla (Huntley et al. 
1995; Pearson & Dawson 2003; Thuiller 2004; Kraan et al. 2010). Paikkallistasolla 
lajiin vaikuttavat topografiaan, valoon, ravinteisiin ja maaperän olosuhteisiin 
liittyvät tekijät (Walker et al. 1994; Austin 2007).  
2. Pohjanvariksenmarjan peittävyyten, korkeuteen ja marjontaan paikallisella 
tasolla vaikuttavat samat tekijät kuin levinneisyyteenkin (esim. Bell & Tallis 
1973; Wookey et al. 1993; Walker et al. 1994; Tybirk et al. 2000; Austin 2007). 
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2. Variksenmarja  
 
Tämä tutkimus keskittyy variksenmarjan (Empetrum nigrum) alalajiin, Empetrum 
nigrum ssp. hermaphroditum (Hagerup) Böcher, pohjanvariksenmarjaan (Hämet-
Ahti et al. 1998) (kuva 1). Hagerup erotti hermafrodiittisen pohjanvariksenmarjan 
omaksi lajikseen (E. hermaphroditum (Lange) Hagerup), mutta monet tahot 
luokittelevat sen alalajiksi (Hultén 1962; Hämet-Ahti et al. 1998). 
Pohjanvariksenmarja (jatkossa variksenmarja) on laajalle levinnyt ainavihanta 
varpukasvi (Hultén 1962; Tybirk et al. 2000), joka viihtyy kaikista variksenmarjan 
alalajeista korkeimmilla ja kylmimmillä alueilla (Bell & Tallis 1973).  
 
Kuva 1. Variksenmarja yleisyys arktisilla alueilla (esim. Uhlig & Junttila 2001; Jeffers et al. 
2012) perustuu osittain sen peittävään kasvutapaan (esim. Billings & Mooney 1968; Bell & 
Tallis 1973; Tybirk et al. 2000; Aerts 2010). Saana, Kilpisjärvi, noin 700 m mpy (heinäkuu 
2011). Kaikki kuvat tekijän. 
 
Variksenmarja kuuluu kalkkia vieroksuviin kanervakasveihin, Ericaceae 
(aikaisemmin variksenmarjakasveihin, Empatraceae), jotka ovat vallitsevia kasveja 
arktisilla alueilla (esim. Uhlig & Junttila 2001; Jeffers et al. 2012). Variksenmarja 
on ollut lukuisten tutkimusten aiheena (esim. Tybirk et al. 2000; Uhlig & Junttila; 
Aerts 2010; Jeffers et al. 2012). Variksenmarjalla on monta ominaisuutta, kuten sen 
kasvutapa ja sen tuottaman karikkeen fenolisuus, jotka selittävät sen yleisyyden 
(Tybirk et al. 2000; Aerts 2010). Variksenmarjalla on suuri vaikutus sen 
ekosysteemeihin (Uhlig & Junttila 2001; Pellisier et al. 2010) ja laji on varsin 
kilpailukykyinen heikkoravinteisilla alueilla (Tybirk et al. 2000). Variksenmarja 
pystyy tuottamaan yli metrin paksuisia turvekerroksia (Edvardsen et al. 1988). 
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Variksenmarjan tärkeimpiä merkityksiä arktis-alpiinisten alueiden kannalta ovat sen 
muita kasveja häiritsevät tai fasilitoivat ominaisuudet (esim. Tybirk et al. 2000; 
Uhlig & Junttila 2001; Aerts 2010; Eskelinen et al. 2010; Pellissier et al. 2010; Mod 
2012; le Roux et al. 2013a). Lajin tiedetään olevan tärkeä osa luonnollisen 
sukkesion ja ravintoaineiden kierron kannalta pohjoisissa ekosysteemeissä sekä 
vaikuttavan niiden tuottavuuteen (Zackrisson et al. 1997; Wardle et al. 1998; Tybirk 
et al. 2000).  
 
2.1. Variksenmarjan levinneisyys 
Variksenmarja esiintyy runsaslukuisena sirkumpolaarisesti (Hultén 1962; Tybirk et 
al. 2000) alpiinisten sekä arktisten alueiden vähäravinteisissa ekosysteemeissä (Bell 
& Tallis 1973; Uhlig & Junttila 2001; Fletcher et al. 2010; Jeffers et al. 2012). 
Variksenmarjan levinneisyys kattaa Keski- ja Pohjois-Euroopan, Pohjois-Aasian ja 
Pohjois–Amerikan (Bell & Tallis 1973). Lajin levinneisyys Euroopassa rajoittuu 
alpiinisille ja arktisille alueille (Bell & Tallis 1973; Aiken et al. 2003; Suda et al. 
2004). Variksenmarja dominoi ala-alpiinisilla alueilla (Bruun et al. 2006) ja sen 
levinneisyys vähenee keskikorkeuksista ylöspäin (Grace et al. 2002) ilmaston ja 
kivikkoisuuden takia (kuva 2 ja 3) (Norokorpi et al. 2008). Suomen Lapissa 
variksenmarja on valtavarpuna sekä karuilla tunturikankailla että tuulikankailla 
(Norokorpi et al. 2008). Enontekiön alueella puolet tunturikankaista ja 30,9% 
paljakkakasvillisuudesta on variksenmarjakankaita (Eurola et al. 2003).  
Kuvat 2 ja 3. Lajia tavataan myös kivisillä alueilla (Suda et al. 2004) mutta kivikkoisuus 
vähentää sen levinneisyyttä (Norokorpi et al. 2008). Variksenmarjan kasvu kivikkoisella 
alustalla Saanan viereisellä Iso-Mallalla noin 800 m mpy (2) sekä Saanalla noin 700 m mpy 




Levinneisyystietojen avulla lajien suojelun suunnittelu ja levinneisyyksien 
ennustaminen kehittyy (Rushton et al. 2004). Maantieteellisellä sijainnilla on väliä 
muun muassa ilmastollisista syistä (Edvardsen et al. 1988), ilmasto-olojen 
aiheuttaessa lajille molemmissa ääripäissään suboptimaaliset olosuhteet (Elvebakk 
& Spjelkavik 1995). Variksenmarjalla on kuitenkin hyvä sietokyky 
elinympäristönsä suhteen (MacIvor et al. 2011). Se kasvaa ilmastosta ja muista 
ympäristötekijöistä riippuen soistuneilla, kuivilla, (Bell & Tallis 1973; Hämet-Ahti 
et al. 1998), happamilla tai ravinneköyhillä aloilla (Chapin & Shaver 1985; 
Eskelinen 2010) merenrannoilta kallioille ja tunturikankaille (Bell & Tallis 1973; 
Hämet-Ahti et al. 1998).  
 
2.2. Variksenmarjan kasvutapa ja morfologia 
Variksenmarja on sekä morfologisesti että fysiologisesti sopeutunut arktis-
alpiinisiin ympäristöihin, vanhimman mitatun yksilön ollessa yli 140 vuotta vanha 
(Bell & Tallis 1973; Tybirk et al. 2000). Variksenmarja on luonnostaan 
köynnöstävä ja kasvutavaltaan maata pitkin kasvava monioksainen ja ainavihanta 
varpu (kuvat 4 – 6) (Billings & Mooney 1968; Bell & Tallis 1973; Karlsson 1987; 
Jonasson 1989; Shevtsova et al. 1997; Jeffers et al. 2012).  
 
Kuvat 4, 5 ja 6. Variksenmarjan on köynnöstävä ja maata pitkin ryömivä varpu (Billings & 
Mooney 1968; Bell & Tallis 1973; Karlsson 1987; Jonasson 1989; Shevtsova et al. 1997; 
Jeffers et al. 2012) jonka mattomaisen tiheän (Sonesson & Callaghan 1991; Norokorpi et al. 
2008) kasvutavan ansiosta se on voimakas kilpailija tilasta (Pellissier et al. 2010). Saanan 
lounais- (4 ja 5) ja pohjoisrinteiltä (6), noin 700 m mpy, heinäkuu 2011 (6) ja 2012 (4 ja 5). 
 
Lajin mattomaisen kloonimainen (Sonesson & Callaghan 1991) kasvutapa voi olla 
hyvinkin tiheä (Norokorpi et al. 2008) ja kattaa suuriakin aloja (Bell & Tallis 1973; 
Jonasson 1989; Shevtsova et al. 1997), joten se on voimakas kilpailija tilasta 
(Pellissier et al. 2010). Morfologialtaan aluksi vertikaalinen versoilu hakeutuu 
maanpintaa pitkin kasvavaksi, kasvattaen jopa uusia juuria oksien osuessa maahan 
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(Bell & Tallis 1973). Vanhemmat oksat ovat pitkiä ja puisia ja usein tiheälehtiset 
versot vihreitä tai punertavia (kuva 7) (Bell & Tallis 1973; Hämet-Ahti et al. 1998). 
 
Kuva 7. Vertikaalinen versoilu hakeutuu maanpintaa pitkin kasvavaksi. Vanhemmat oksat 
ovat pitkiä ja puisia; nuoremmat, vihreät tai punertavat versot kasvavat ylöspäin (Bell & 
Tallis 1973; Hämet-Ahti et al. 1998). Kuhmo, elokuu 2012. 
  
Variksenmarja kukkii pian lumensulamisen jälkeen (Wookey et al. 1993). Pölytys 
tapahtuu kasvukauden alussa, pääsääntöisesti tuulen välityksellä (Wookey et al. 
1993). Variksenmarja on arktisten alueiden tärkein marja (kuva 8) (Aiken et al. 
2003). Marjojen ansiosta variksenmarja kykenee leviämään pitkiä etäisyyksiä 
muuttolintujen välityksellä (Popp et al. 2011). Marjonta on sopivissa olosuhteissa 
runsasta (Hämet-Ahti et al. 1998), mutta lajin taimia löytyy luonnosta hyvin harvoin 
(Baskin et al. 2002; Szmidt et al. 2002; Graae et al. 2008). Variksenmarjan on 
perinteisesti todettu lisääntyvän huonosti suvullisesti, eli siementen välityksellä 
(Bell & Tallis 1973). Siementen paikallinen dispersaali on pienialaista ja 
itävyysmenestys alhainen, joten laji on melko hidas täyttämään aukkoja 
kasvillisuudessa (Hagen 2002; Olofsson et al. 2005). Sen uskottiin aiemmin 
leviävän pääosin vegetatiivisesti eli kasvullisesti kerrostumalla, sillä resurssien 
käyttäminen kasvulliseen kasvuun marjojen sijaan maksimoi lajin kilpailu- ja 
elinkyvyn haastavissa olosuhteissa (Chester & Shaver 1982; Callaghan & 
Emanuelsson 1985; Carlsson & Callaghan 1990; Callaghan et al. 1992; Wookey et 
al. 1993). Kloonimainen leviäminen kerrostumalla on kuitenkin melko hidasta, ja 
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Szmidt et al. (2002) toteavat, että variksenmarja leviää siementen välityksellä 
enemmän kuin on aiemmin luultu (Szmidt et al. 2002). 
 
Kuva 8. Variksenmarjan marjat ovat läpimitaltaan 4 – 8 mm, muuttuen vihreästä (kuvan 
etualalla) mustaksi (kuvan keskellä) kypsyessään (Bell & Tallis 1973). Variksenmarjan 
kasvutapa voi olla hyvinkin tiheä (Pellisier et al. 2010) jolloin laji peittää helposti suuren 




3. Variksenmarjaan vaikuttavat tekijät 
 
Arktisia ja alpiinisia alueita yhdistävät monet eri tekijät (Billings 1973; Oksanen & 
Virtanen 1995) ja subarktisessa ympäristössä esiintyy samoja kasveja kuin arktisilla 
ja alpiinisilla alueilla (Bliss 1956). Alpiiniset ja arktiset kasvit yhdistetään usein 
arktis-alpiiniseksi kasvillisuudeksi niiden yhteisien ominaisuuksien vuoksi 
(Bowman & Seastedt 2001: 5). Suomessa puurajan yläpuoliset olosuhteet ovat 
verrattavissa sekä arktisiin että alpiinisiin elinympäristöihin (Väre & Partanen 2009: 
19). Tämän tutkimuksen tarkoituksena ei ole erotella alueita toisistaan, vaan 
tarkastella variksenmarjan esiintymistä ympäristömuuttujien vasteena ja käyttää 
termiä arktis-alpiininen (Billings 1973; Körner 2003). 
 
Kuvat 9 ja 10. Variksenmarja on sopeutunut äärimmäisiin olosuhteisiin, mutta sen kasvua 
rajoittavat monet tekijä, kuten kylmyys, kovat tuulet, kasvukauden lyhyys sekä ravinteiden 
puute (Grime 1977; Sonesson & Callaghan 1991; Walker et al. 1994), kuten Luoteis-
Enontekiön Iso-Malla–tunturilla (noin 930 m mpy). Levinneisyysalueiden kylmät ääripäät 
reagoivat voimakkaammin nousuihin lämpötiloissa, johtaen mahdollisesti suuriin muutoksiin 
näissä äärimmäisissä ympäristöolosuhteissa (Graglia et al. 1997). Heinäkuu, 2011. 
 
Akrtis-alpiiniseen kasvillisuuteen vaikuttavat monet välittömät sekä välilliset 
bioottiset ja abioottiset tekijät. Niitä ovat esimerkiksi valoon, kosteuteen, 
ravinteisiin ja lämpötilaan liittyvät ympäristötekijät (Grime 1977; Austin 2007), 
jotka ilmentyvät eri tavoin levinneisyysalueiden eri osissa (Havström et al. 1993). 
Arktis-alpiiniset kasvit, kuten variksenmarja, ovat laajalti sopeutuneet äärimmäisiin 
olosuhteisiin (esim. Sonesson & Callaghan 1991). Kasvua kuitenkin rajoittaa arktis-
alpiinisten ympäristöjen kylmyys, kovat tuulet, kasvukauden lyhyys sekä 





Ilmaston välittömät ja välilliset vaikutukset ovat tärkeitä kasvien fenologian, 
fysiologian, runsauden, leviämisen ja lajien välisten vuorovaikutusten kannalta 
(Parmesan et al. 2000; Walther 2003; Thuiller 2004; Olofsson et al. 2011). Ilmaston 
vaikutus on suurimmilla mittakaavatasoilla riippuvainen maantieteellisestä 
sijainnista ja korkeudesta merenpinnasta; pienillä mittakaavatasoilla ilmaston 
merkitys vähenee (Pearson & Dawson 2003).  
 
Variksenmarjan nykyinen levinneisyys rajoittuu pohjoisen pallonpuoliskon 
viileämmille alueille (Bell & Tallis 1973) ja lajin siitepölyn on todettu korreloivan 
positiivisesti viilentyvien ilmasto-olojen kanssa (Brown 1971; Bell & Tallis 1973). 
Variksenmarja kasvaa sekä merellisissä että mantereisissa ilmastoissa, mutta 
Brownin (1971) mukaan sen levinneisyyttä kontrolloivat edelleen merellisen 
ilmaston vaikutuksia vastaavat ympäristötekijät. Lajin peittävyys runsastuu 
merellisillä alueilla, muttei kuitenkaan muun kenttäkerroslajiston kustannuksella 
(Norokorpi et al. 2008). Merellisyyttä ilmentävät mantereisempia alueita pienemmät 
erot kylmimmän ja lämpimämmän kuukauden välillä, suuremmat keskisadannat ja 
vähäisemmät kesäsadannat (Norokorpi et al. 2008).   
 
Kesät arktisilla alueilla ovat lyhyitä, joten monivuotiset kasvit vallitsevat (Sonesson 
& Callaghan 1991). Kasvukauden aikanakin kasvua häiritsevät alhaiset lämpötilat 
sekä kosteuden ja ravinteiden vähyys (Grime 1977). Kasvukauden pituutta 
tärkeämpiä tekijöitä ovat lämpimien päivien määrä ja keskilämpötila (Graglia et al. 
1997; Kudo & Suzuki 1999; Bär et al. 2008). Variksenmarja pystyy kasvamaan 
ilmastoltaan äärimmäisissä olosuhteissa, mutta ilmasto synnyttää molemmissa 
ääripäissä lajille suboptimaaliset olosuhteet. Maantieteellisen sijainnin ja 
ilmastollisten erojen vaikutus näkyy esimerkiksi siinä, että Färsaarilla 
variksenmarjan versot ovat ohuempia ja lyhyempiä kuin Tanskassa (Edvardsen et 
al. 1988). Ilmaston vaikutus näkyy myös temporaalisesti, sillä vaihtelevat 
sääolosuhteet aiheuttavat suurta vuotuista vaihtelua variksenmarjan kasvussa ja 
fenolisuudessa (Chapin & Shaver 1985; Walker et al. 1994; Chapin et al. 1995; 
Shevtsova et al. 1995, 1997; Kaarlejärvi et al. 2012). Toisaalta Nilsson et al. (1998) 
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ja Shevtsova et al. (2005) eivät löytäneet merkittäviä korrelaatioita lajin kasvun, 
fenolisuuden ja lähivuosien ilmastomuuttujien väliltä.  
 
Ilmastonmuutos voi aiheuttaa arvaamattomia muutoksia lajien levinneisyyksissä ja 
runsauksissa (Davis et al. 1998), joten ilmastoa ilmentävät muuttujat ovat keskeisiä 
kasvillisuudessa tapahtuvien muutosten ennakoimisessa (Elmendorf et al. 2012). 
Levinneisyysalueiden kylmät ääripäät reagoivat voimakkaammin nousuihin 
lämpötiloissa, vihjaten suuriin muutoksiin etenkin äärimmäisissä 
ympäristöolosuhteissa (Graglia et al. 1997). Viimeisten vuosikymmenten aikana 
moni tutkimus on pyrkinyt selvittämään ympäristönmuutoksen vaikutuksia 
kasvillisuuteen (Jägerbrand et al. 2009). Koeasetelmat ovat tuoneet tietoa varpujen 
vasteista ilmastossa tapahtuviin muutoksiin (esim. Parsons et al. 1994; Michelsen et 
al. 1996) ja variksenmarjan vasteet ovat olleet suuressa roolissa lajin yleisyyden ja 
tärkeyden vuoksi (esim. Bell & Tallis 1973; Wookey et al. 1993; Shevtsova et al. 
1997; Tybirk et al. 2000; Wipf 2010). 
 
3.1.1. Lämpötila 
Ilman lämpötila on merkittävä abioottinen kontrolli lajien levinneisyyksien suhteen 
(Billings & Mooney 1968), vaikuttaen sekä välittömästi että välillisesti maaperän, 
evaporaation, mikrobiaalisen toiminnan ja ravinteiden saatavuuden kautta (Körner 
1999). Lukuisissa tutkimuksissa variksenmarjan kasvun on todettu olevan 
voimakkaasti kytköksissä lämpötilaan. Lämpötilan kokeellinen nostaminen on 
vaikuttanut variksenmarjaan esimerkiksi aikaistamalla nuppujen puhkeamisen 
(Andrews 1994; Shevtsova et al. 1997; Press et al. 1998), lisäämällä kasvua 
(Andrews 1994; Shevtsova et al. 1997) etenkin horisontaalisesti (Parsons et al. 
1994; Press et al. 1998) ja kasvattamalla sen oksien biomassaa (Chapin & Shaver 
1985).  
 
Alhaiset keskilämpötilat estävät variksenmarjan levinneisyyttä, kasvua ja kehitystä 
arktisilla ja alpiinisilla alueilla (Grime 1977; Chapin and Shaver 1985; Elvebakk & 
Spjelkavik 1995; Bär et al. 2008), etenkin lajille suboptimaalisissa olosuhteissa 
(Elvebakk & Spjelkavik 1995). Näin on esimerkiksi Huippuvuorilla ja Jan 
Mayenissa, missä variksenmarjan esiintyminen rajoittuu alueille, joiden 
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keskilämpötilat ovat tarpeeksi korkeat ja kasvukausi tarpeeksi pitkä (Elvebakk & 
Spjelkavik 1995). Toisessa ääripäässä, lajin eteläisen levinneisyyden rajoilla, 
variksenmarjan kasvu on myös lämpötilarajoitteinen (Aiken et al. 2003), mutta 
päinvastaisin vastein. Maantieteellisen sijainnin lisäksi myös kasvuympäristöllä on 
merkitystä lämpötilavaikutusten kannalta. Metsien aluskasvillisuutena elävien 
variksenmarjayhteisöjen kasvu on lisääntynyt lämpötilojen noustessa (Jonasson et 
al. 1996; Kaarlejärvi et al. 2012). Variksenmarjakankailla ei Jonasson et al. (1996) 
tutkimuksessa huomattu muutosta ja tundraympäristössä variksenmarjan 
dominanssin on todettu laskevan lämpenemisen myötä (Kaarlejärvi et al. 2012).   
 
Keskilämpötilojen lisäksi myös kasvukauden lämpötilaolosuhteiden vaikutus 
variksenmarjaan on selvä (Brown 1971; Bär et al. 2008). Etenkin kasvukauden 
lämpimimmän kuukauden, heinäkuun, keskilämpötilan merkitys arktisalpiiniselle 
kasvillisuudelle on huomattava (Laine 1978). Variksenmarja viihtyy parhaiten 
alhaisten kesälämpötilojen alueilla (Brown 1971; Crawford 2008) ja kasvun 
alkamisen on todettu viivästyvän korkeampien lämpötilojen takia (Prieto et al. 
2009). Kasvukauden lämpötilojen vaikutukset ovat riippuvaisia sijainnista ja 
ympäristöstä (Jonasson et al. 1996; Bär et al. 2008). Etelään avautuvilla rinteillä 
lämpimät päivät hillitsevät variksenmarjan kasvua, kun taas viileämmillä, 
pohjoiseen avautuvilla rinteillä ja harjanteilla laji hyötyy lämpimistä päivistä (Bär et 
al. 2008). Toisaalta, lämpimämmistä ja pidemmistä kesistä saattaa olla hitaasti 
itävälle variksenmarjalle hyötyä tulevaisuudessa (Graae et al. 2008).  
 
Myös talvilämpötilat ja lumipeite ovat tärkeitä ympäristötekijöitä arktisilla alueilla, 
vaikka ovatkin saaneet vähemmän huomiota kuin kasvukauden lämpötilat 
(Bokhorst et al. 2012a). Talvilämpötilat rajoittavat kasvua ilmastonmuutokselle 
herkissä kylmissä biomeissa (Aerts et al. 2006) ja kylmimmän kuukauden lämpötila 
vaikuttaa monen kasvilajin levinneisyyteen (Thuiller et al. 2005). Ilmaston 
muuttuessa arktisten alueiden talvilämpötilojen oletetaan nousevan ja lumen 
sulamisen aikaistuvan (Christensen et al. 2007), jolloin lajien lisääntyminen ja 
uudistuminen vaikeutuu (Baskin et al. 2002; Szmidt et al. 2002; Graae et al. 2008). 
Kokeellisesti nostetut talvilämpötilat eivät ole vaikuttaneet merkittävästi 
variksenmarjan itämiseen (Graae et al. 2008), mutta variksenmarjan uskotaan 
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olevan herkkä muutoksille talviolosuhteissa (Bokhorst et al. 2012a). Lajin 
levinneisyyden on jo todettu vähentyneen talvilämpötilojen nousun vuoksi (Brown 
1971; Crawford 2008). Äärimmäisten tapausten, kuten talvisten 
lämpenemisjaksojen odotetaan lisääntyvän (Gaines & Denny 1993; Bokhorst et al. 
2008, 2009). Ekosysteemit vaarantuvat, jos lämpenemistä ja lumen sulamista seuraa 
hetkellinen kylmeneminen. Tämä altistaa kasvit entistä kylmemmille olosuhteille 
eristävän lumipeitteen puuttuessa (Bokhorst et al. 2008). Variksenmarjan on todettu 
kärsivän lämpenemisjaksoista, vaikutusten ilmetessä versokuolleisuutena, versoilun 
myöhästymisenä ja marjonnan sekä biomassan vähentymisenä (Bokhorst et al. 
2008, 2009, 2012).  
 
3.1.2 Sadanta  
Sadanta ja lumen sulamisvedet vaikuttavat merkittävästi maaperän kosteuteen 
arktis-alpiinisilla alueilla (Taylor & Seastedt 1994; Walker et al. 2001). 
Ilmastonmuutoksessa muuttuvat myös kosteusolosuhteet (Piao et al. 2006). Parsons 
et al. (1994) tai Keuper et al. (2012) kokeellisissa tutkimuksissa kosteammat 
olosuhteet eivät kuitenkaan vaikuttaneet variksenmarjan kasvuun merkitsevästi. Bell 
& Tallis (1973) mukaan variksenmarja suosii sateisia paikkoja. Bär et al. (2008) 
tutkimuksessa variksenmarjan kasvun riippuvuus sadannasta oli merkitsevä vain 
sulamisvesien puutteesta ja tuulen vaikutuksesta kuivilla harjanteilla (Litaor et al. 
2008), joilla maaperän kosteusarvoja nostava sadanta ja lajin kasvu korreloivat 
positiivisesti.  
 
3.1.3. Mikroilmasto  
Maanpinnan ja maaperän lämpötilat ovat tärkeitä kenttäkerroksen kasvillisuudelle, 
eliöstölle ja ekosysteemiprosesseille. Siirtyessä korkeammille leveysasteille suurin 
osa eliöstöstä löytyy maanpinnan tasolta, jolloin ilman lämpötilan merkitys muuttuu 
ja pienen alueen paikallisen ilmaston, eli mikroilmaston, merkitys kasvaa (Körner 
2003). Alpiinisten alueiden mikroilmasto on voimakkaasti topografian vaikutuksen 
alaisena (Löffler et al. 2006). Topografian aiheuttamista eroista kaltevuudessa, 
aspektissa, varjostuksessa ja tuulisuudessa (Haapasaari 1988) sekä kasvillisuudesta 
itsestään (Chapin et al. 2005; Scherrer & Körner 2011) syntyy mikroilmastollinen 
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mosaiikki, joka luo samalla korkeudella sijaitseville paikoille erilaisia 
kasvuympäristöjä (Haapasaari 1988).  
 
Varvut, kuten variksenmarja, pystyvät elämään ja lisääntymään korkealla puurajan 
yläpuolella (Grace et al. 2002). Variksenmarja pärjää hyvin alueilla, joilla 
mikroilmaston lämpötilaerot pysyvät pieninä läpi vuoden (Brown 1971). 
Variksenmarjan menestyminen kylmissä ympäristöissä liittyy osittain kasvin 
ympärille kehittyvään mikroilmastoon, sillä laji voi suojautua ankarampaa ilmastoa 
vastaan kasvamalla lähempänä maanpintaa (Gerdol et al. 2000). Matala kasvutapa 
on suuri valtti johtuen kasvillisuuden ja ilmakehän välisestä vähäisemmästä 
lämmönsiirrosta (Grace et al. 1989, 2002).  
 
3.2. Topografia 
Elinympäristön kelvollisuus voi olla ilmastoa merkittävämpi tekijä, kun 
tarkastelussa on lajin paikallinen esiintyminen (Huntley et al. 2010). Topografia 
vaikuttaa auringon säteilyn määrään, lämpötilaan ja maaperän kosteusolosuhteisiin 
paikallistasolla (McCune & Keon 2002). Topografiset ja mikroilmastolliset 
muuttujat saattavat vaikuttaa kasvuun voimakkaammin kuin vuoden sisällä 
vaihtelevat lämpötilat ja sadanta (Walker et al. 1994) etenkin äärimmäisissä 
olosuhteissa, joissa variksenmarjan levinneisyys rajoittuu topografisesti suotuisiin 
paikkoihin, kuten etelään avautuville rinteille (Elvebakk & Spjelkavik 1995).  
 
3.2.1. Mesotopografia  
Topografista vaihtelua paikallistasolla kutsutaan mesotopografiseksi gradientiksi 
(kuva 11) (Billings 1973). Mesotopografinen vaihtelu luo olosuhteet erilaisten 
mikroilmastojen ja elinympäristöjen syntyyn vaikuttamalla maaperään, 
säteilyolosuhteisiin ja geomorfologisiin prosesseihin (Billings 1973; Haapasaari 
1988; Scherrer & Körner 2011).   
 
Mesotopografia vaikuttaa maaperän kosteuteen ja kasvukauden pituuteen 
esimerkiksi lumen jakautumisen kautta (kuvat 11 ja 12) (Fisk et al. 1998; Walker et 
al. 2001; Bär et al. 2008). Topografian ja tuulen vaikutuksista syntyvät erot 
lumipeitteen lajuudessa, syvyydessä ja kestossa vaikuttavat kasvien levinneisyyteen 
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(Dahl 1987; Williams et al. 1998; Jones et al. 2001), runsauteen (Billings & Bliss 
1959; Sonesson & Callaghan 1991; Körner 1999) ja kasvuun (Kudo & Suzuki 
1999). Lumi suojaa kasveja äärimmäiseltä kylmyydeltä, tuulen abraasiolta sekä 
kuivuudelta (Billings & Bliss 1959; Sonesson & Callaghan 1991; Körner 1999, 
2003), vaikuttaa ravinteiden saatavuuteen (Bowman 1992) ja maaperän 
muodostumiseen (Johnson & Billings 1962). Lumipeitteen sulaessa maaperä kostuu 
koko mesotopografisella gradientilla mutta myöhemmin kasvukaudella erot 
kasvavat, sillä sateiden tuoma kosteus saattaa vaikuttaa vain maaperän 
pintakerrokseen (Oberbauer & Billings 1981). 
 
Kuva 11. Yleistetty diagrammi pienen mittakaavan topografisesta vaihtelusta, eli 
mesotopografisesta yksiköstä arktis-alpiinisilla alueilla. Sen ympäristögradientti liukuu 
tuulenpuolisen rinteen harjanteelta suojan puoleiselle soistuneelle painanteelle (Billings 
1973, tekijän muokkaama). Topografian ja tuulen vaikutuksista syntyvät erot lumipeitteen 
lajuudessa, syvyydessä ja kestossa vaikuttavat kasvillisuuteen (esim. Billings & Bliss 1959; 
Dahl 1987; Sonesson & Callaghan 1991; Williams et al. 1998; Körner 1999; Jones et al. 
2001). 
 
Äärimmäisissä kasvuolosuhteissa, kuten puurajan yläpuolella, kasvit kasvavat 
jyrkillä gradienteilla, vaihettuen lumenviipymistä tuulen kuluttamiin harjanteisiin 
(Bruun et al. 2006). Variksenmarja ei viihdy painanteissa ja sen tiedetään suosivan 
harjanteita (Edvardsen et al. 1988) sekä rinteitä (Bell & Tallis 1973). 
Lumensulamisajankohdan aikaistamisen ja kasvukauden pitkittämisen on havaittu 
varhaistavan variksenmarjan vihertymistä ja pidentävän versojen kokonaispituutta 
(Wipf 2010). Toisaalta, vaikka aikaisempi lumensulaminen pidentää kasvukautta, se 
myös luo karummat kasvuolosuhteet variksenmarjalle, jonka fenologinen kehitys on 
yhteydessä lumensulamiseen (Wipf et al. 2006). Kokeellisesti aikaistettu sulaminen 
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vähensi variksenmarjan versojen selviytymismahdollisuuksia etenkin 
naapurikasvien poiston yhteydessä. Lukuisat koeasetelmat osoittavatkin varpujen 
peittävyyden tai kasvunopeuden lisääntyvän paksumman lumipeitteen myötä 
(Olofsson et al. 2011; Bokhorst et al. 2012a). Myöhemmin sulavilla aloilla versot 
sopeutuvat lyhyempään kasvukauteen nopeamalla fenologisella kehityksellä (Wipf 
et al. 2006; Olofsson et al. 2011). Sulamisen viivästyminen johtaa aikaisempaan 
versojen kasvuun ja hedelmällisyyden nousuun: alhaisemmat keskilämpötilat ja 
suurempi hallan todennäköisyys näyttäisivät kumoavan kasvukauden pidentymisen 
tuoman hyödyn varhain kukkivan ja kasvunsa aloittavan variksenmarjan kohdalla 
(Wipf 2009; 2010). 
 
Kuva 12. Mesotopografia vaikuttaa kasvillisuuteen esimerkiksi lumen jakautumisen kautta 
(Billings & Bliss 1959; Sonesson & Callaghan 1991; Fisk et al. 1998; Williams et al. 1998; 
Körner 1999; Walker et al. 2001; Bär et al. 2008) ja muutokset lumipeitteen sulamisessa 
vaikuttavat  myös variksenmarjaan (Bokhorst et al. 2009; Aerts 2010; Bokhorst et al. 2012a) 
Korkea-Jehkatsin etelärinteestä toukokuussa (2012) otetusta kuvasta näkyy hyvin 
alueelliset erot lumipeitteesä.  
 
Alhaisten talvilämpötilojen alueilla variksenmarja vaatii talvisen lumipeitteen (Bell 
& Tallis 1973; Tybirk et al. 2000); mutta laji on kuitenkin pakkasenkestävä ja 
karttaa paksulumisia alueita (Norokorpi et al. 2008). Variksenmarja kasvaa 
fysiologisista syistä ensisijaisesti vähä- tai keskilumisissa paikoissa (Bell & Tallis 
1973), sillä hyvin paksulumisten alueiden kasvukausi jää liian lyhyeksi (Eurola & 





Muutokset lumipeitteen sulamisessa voivat johtaa muutoksiin variksenmarjan 
kelpoisuudessa (engl. ”fitness”) (Bokhorst et al. 2012a) myös kylmien jaksojen 
aikana (Rixen et al. 2012). Lumipeitteen ja jäätymisen interaktiot ovat johtaneet 
laajamittaisiin variksenmarjakuolemiin Skandinaviassa (Bokhorst et al. 2009; Aerts 
2010). Rixen et al. (2012) tutkimuksessa kylmien jaksojen jälkeen korotetut 
lämpötilat johtivat variksenmarjan maanpäällisen biomassan sekä peittävyyden 
vähenemiseen etenkin alueilla, joissa maaperän lämpeneminen johti suojaavan 
lumikerroksen sulamiseen. Lumipeitteellä on myös merkitystä kasvitautien 
kannalta, sillä ohuemman lumipeitteen alla variksenmarjat ovat sienitautien, kuten 
Arwidssonia empetri, ulottumattomissa. Lumipeitteen lisääntymisen myötä riski 
kasvaisi (Olofsson et al. 2011).  
 
3.2.2. Säteilyolosuhteet  
Auringon säteily saapuu pohjoisille arktis-alpiinisille alueille matalassa kulmassa, 
joten variksenmarjan oletetaan hyötyvän alueellisesti voimakkaasta säteilystä 
etenkin äärimmäisissä olosuhteissa, kuten Huippuvuorilla (Elvebakk & Spjelkavik 
1995). Variksenmarja sietää hyvin UV-B säteilyä (Phoenix et al. 2001), mutta on 
yleisempi alhaisen säteilyn alueilla (Brown 1971) ja suosii vähäisempää säteilyä 
saavia pohjoiseen tai itään avautuvia alueita (Gimingham 1961). Rinnesijainnilla 
(pohjoinen – etelä) ei Enontekiön alueella ole todettu olevan kovin suurta vaikutusta 
variksenmarjakankaiden peittävyyteen (Eurola et al. 2003).  
 
Aluskasvillisuudessa kilpailu tapahtuu pääosin horisontaalisesti, tilan ja maaperän 
resursseista (van Tongeren & Prentice 1986), mutta säteilyn ja sen saapumiskulman 
ollessa alhaisia saattaa naapurikasvien varjostus vaikuttaa suuresti kasvuun 
(Shevtsova 1995). Vaikka lajin eteläisemmät esiintymät vaativat maaperän 
kosteuden kannalta kevyttä varjostusta (Bell & Tallis 1973), on varjostuksella 
yleisesti haitallinen vaikutus variksenmarjaan (Gimingham 1961; Graglia et al. 








Ilmaston ja topografian (Walker et al. 1994; Press et al. 1998; Kade et al. 2005; 
Litaor et al. 2008) vaikutuksen alaisen maaperän ja kasvillisuuden vuorovaikutus 
on merkittävä tekijä ekosysteemien toimintojen kannalta (Eskelinen et al. 2009). 
 
3.3.1. Maaperän kosteus  
Maaperän kosteus, johon vaikuttavat esimerkiksi topografia, sadanta ja 
sulamisvedet, on merkittävä kasvillisuutta rajoittava tekijä (Bliss et al. 1994; 
Walker et al. 1994; Press et al. 1998; Kade et al. 2005; Litaor et al. 2008), sillä 
esimerkiksi kasvien typen saatavuus on riippuvainen maaperän kosteudesta (Fisk et 
al. 1998). 
 
Variksenmarja ei ole maaperän kosteuden kannalta vaativa (Eurola & Virtanen 
1991), mutta laji viihtyy merelliseen kasvuympäristöön suhteutettuna kuivahkossa 
maaperässä (Eurola & Virtanen 1991; Jonasson & Sköld 1983; Tybirk et al. 2000). 
Parsons et al. (1994) tutkimuksessa maaperän kosteudella ei ollut merkittävää 
vaikutusta variksenmarjan kasvuun, mutta variksenmarjan kasvun (Shevtsova et al. 
1997) ja marjonnan (Wookey et al. 1993) on myös todettu vähentyvän kosteuden 
lisääntyessä. Lajin maanpäällisten osien kuivapaino on riippuvainen 
pohjavedenpinnan korkeudesta. Mitä kuivempi alue, sitä suurempi variksenmarjan 
kuivapaino (Bell & Tallis 1973). Kuivassa maaperässä yksilöt ovat usein 
tuuheampia ja lyhytoksaisempia, kun taas kosteassa maaperässä variksenmarjan 
oksat ovat harvemmat ja pidemmät. Pitkittyneen tulvimisen alueilla anaerobiset 
olosuhteet johtavat kasvin kuolemaan (Bell & Tallis 1973).  
3.3.2. Maaperän lämpötila  
Maaperän lämpötilat vaikuttavat positiivisesti ravinteiden vapautumiseen ja niiden 
saatavuuteen (Nadelhoffer et al. 1991; Bonan & Van Cleve 1992), vaikuttaen 
suuresti kasvillisuuteen (Chapin & Shaver 1985). Maaperän lämpötilan vaikutuksia 
variksenmarjaan on tutkittu niukasti. Hartley et al. (1999) kokeellisessa 
tutkimuksessa nostetut maaperän lämpötilat johtivat kolme vuotta kestävään, 
runsaampaan variksenmarjan versojen kasvuun (yli 80 %), mutta viidennen 
koevuoden jälkeen muutokset tasaantuivat, lyhyen aikavälin responssien ollen pitkiä 
aikavälejä dramaattisempia.  
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3.3.3. Maaperän pH ja ravinteet 
Vaikka arktis-alpiinisten alueiden maaperään varastoidut ravinnepitoisuudet ovat 
suhteellisen korkeat, on ravinteiden saatavuus yleisluonteisesti vähäistä (Chapin et 
al. 1980; Jonasson 1983; Shaver & Chapin 1995; Nilsson et al. 2002) äärimmäisistä 
olosuhteista johtuen (Chapin et al. 1980; Nilsson et al. 2002). pH:n vaikutus 
kasvillisuuden ravinnesaantiin on merkittävä, sillä alempi maaperän pH vähentää 
maaperän ravinteiden saatavuutta (Chapin & Shaver 1985; Peet et al. 2003; Nordin 
et al. 2004; Shevtsova 2005). Alhaisia ravinnesaatavuuksia on ehdotettu yhdeksi 
tärkeimmäksi arktista kasvillisuutta rajoittavaksi tekijäksi (esim. Chapin & Shaver 
1985; Jonasson 1992). Nämä ekosysteemit soveltuvat kuitenkin hyvin 
stressinsietokykyisille kasvilajeille, kuten variksenmarjalle (Shevtsova 2005), joka 
sietää laajan pH-skaalan (pH 2,7 – 7,7: Bell & Tallis 1973), suosii happamia 
maaperiä (Chapin & Shaver 1985; Karlsson 1987; Elvebakk & Spjelkavik 1995; 
Fletcher et al. 2010) ja on varsin kilpailukykyinen heikkoravinteisilla alueilla 
(Karlsson 1987; Tybirk et al. 2000; Fletcher et al. 2010). Variksenmarjan 
ravinneoton ja –palauttamisen tahti on hidas (Jonasson 1989) ja sen kloonimainen ja 
ainavihanta kasvutapa säästää ravinteita (Sonesson & Callaghan 1991). Sen 
karvattomissa juurissa elää usein sieni, koostaen endotrofisen sienijuuren, tai 
mykorritsan (Bell & Tallis 1973; Tybirk et al. 2000), joka parantaa ravinteiden 
saatavuutta (Tybirk et al. 2000). Jopa suboptimaalisen niukkaravinteisissa 
olosuhteissa variksenmarja voi hyödyntää muille lajeille saavuttamattomia 
resursseja (Wardle et al. 2012). 
 
Ilmaston lämpeneminen nostaa maaperän lämpötiloja (Kane et al. 1992), jonka 
oletetaan muuttavan arktis-alpiinisia ympäristöjä ja lajistoa lisäämällä ravinteiden 
saatavuutta (Chapin ja Shaver 1985; Nadelhoffer et al. 1991; Bonan & Van Cleve 
1992; Graglia et al. 1997), kasvua (Aerts et al. 2009) ja kasvirunsautta, mutta 
vähentäen ravinnepitoisuuksia muutosten edetessä (Kaarlejärvi et al. 2012). 
Ravinteiden kokeellisen lisäyksen vaikutus vaihtelee kasvilajien (Henry & Molau 
1997), toiminnallisten ryhmien, yhteisöjen sekä paikkojen välillä (Molau & Alatalo 
1998; Van Wijk et al. 2003; Jägerbrand et al. 2009). Useimmissa kokeellisissa 
tutkimuksissa ravinteisuuden lisääminen vähentää lajirunsautta ja lisää 
nopeakasvuisten, paljon ravinteita tarvitsevien lajien kasvua hitaasti kasvavien 
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varpujen kustannuksella (Aerts et al. 1990; Chapin et al. 1995; Nilsson et al. 2002) 
johtuen muutoksista kasvien välisessä kilpailussa (Rajaniemi 2002) tai hitaasti 
kasvavien lajien lisätypen aiheuttamasta herkkyydestä abioottisille tekijöille, kuten 
kuivuudelle (Robinson et al. 1998).   
 
Kokeelliset tutkimukset metsien aluskasvillisuudessa (Press et al. 1998), 
varpukankailla (Graglia et al. 2001; Sorensen & Michelsen 2011) ja paljakoilla 
(Michelsen et al. 1996) osoittavat ravinteiden paremman saatavuuden kasvattavan 
varpujen biomassaa. Ravinteiden kasvun on myös todettu vähentävän 
disturbanssista aiheutuvia haittoja variksenmarjalle (Manninen et al. 2011). Aerts 
(2010) havainnoi, että typpilannoitus auttoi arktisella tundralla vallitsevan 
variksenmarjan elpymään ja palaamaan valtalajiksi menetettyään disturbanssin takia 
50 % biomassasta. Variksenmarjaan ravinteiden lisäämisen on todettu vaikuttavan 
positiivisesti esimerkiksi aikaistamalla sen nuppujen puhkeamisen (Press et al. 
1998) ja versojen kasvun alkamisen (Andrews 1994) sekä lisäämällä versojen 
pituutta, marjojen painoa (Wookey et al. 1993), lehtimassaa sekä lehtien pinta-alaa 
(Graglia 1997; Jonasson et al. 1996). Kaarlejärvi et al. (2012) ja Chapin & Shaver 
(1985) tutkimuksissa variksenmarja ei reagoinut merkittävästi ravinnelisäykseen. 
 
Ravinteiden lisääminen on myös merkittävästi vähentänyt variksenmarjan peittoa 
(Nilsson et al. 2002). Pitkäkestoiset tutkimukset ovat osoittaneet, miten lisäämällä 
typpeä variksenmarjan peittävyys (Nilsson et al. 2002; Brancaleoni 2007; Bråthen et 
al. 2010) ja fenolisuus (Shevtsova et al. 2005) vähenevät, sillä lisääntyvät 
typpimäärät (sadettamalla ja lannoittamalla) saattavat johtaa variksenmarjalle 
epäsuotusiin olosuhteisiin (Olofsson et al. 2001).  
 
3.4. Disturbanssi 
Disturbanssit (bioottiset ja abioottiset häiriötekijät) edustavat fyysisten ja 
kemiallisten häiriöiden mahdollisia vaikutuksia kasvillisuuteen (Virtanen et al. 
2010). Disturbansseja ilmenee etenkin arktisalpiinisissa ekosysteemeissä (Körner 
2003; Nagy & Grabherr 2009; le Roux et al. 2013b), joissa alhaiset lämpötilat ja 
ravinnestressi tekevät kasvillisuudesta herkempää disturbanssille (Jonasson et al. 
1996). Arktisille kasviyhteisöille on ominaista olla eri temporaalisilla ja 
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spatiaalisilla tasoilla toimivien disturbanssien alaisena (Olofsson et al. 2005): veteen 
(fluviaalinen eroosio ja sedimentaatio), jäätymiseen (kryoturbaatio ja solifluktio), 
lumeen (nivaatio) ja tuuleen (deflaatio) liittyvien geomorfologisten disturbanssien 
tiedetään vaikuttavan kasveihin sekä yksilö- että yhteisötasoilla (Grime 1977; 
Walker & Walker 1991; Nagy & Grabherr 2009; le Roux et al. 2013b). Näillä 
disturbansseilla tiedetään olevan tärkeä merkitys uusien mikroekosysteemien 
muodostumisessa ja dominoivien lajien vähentymisessä (Kotanen 1997; Byers 
2002).  
 
Arktisten ympäristöjen häiriöt yhteisötasolla koostuvat pääasiassa bioottisista ja 
geomorfologisisa prosesseista, jotka voivat johtaa paljaiden maalaikkujen syntyyn 
(kuva 13) (Gough 2006; Vistness & Nellemann 2008). Disturbanssin vaikutus 
kasveihin riippuu sekä lajista että disturbanssin tyypistä, laadusta, kestosta ja 
toistuvuudesta (Grime 1979; Chambers 1995). Varpujen tiedetään välttelevän 
alueita, joilla esiintyy geomorfologista disturbanssia (le Roux et al. 2013b). 
Disturbanssit voivat vähentää variksenmarjan allelopatisia ominaisuuksia täten 
pienentäen sen vaikutuksia ympäröiviin kasveihin (Olofsson et al. 2005; Bråthen et 
al. 2010). Harvoin toistuvan disturbanssin alueilla variksenmarja menestyy melko 
hyvin (Tybirk et al. 2000) ja tutkimukset osoittavat, miten vasta erittäin voimakkaan 
disturbanssin alaisena variksenmarjan vallitsevuuden on todettu hiipuvan (Olofsson 
et al. 2005; Aerts 2010; Manninen 2011), korostaen lajin voimakasta kilpailukykyä. 
 
Kuva 13. Bioottiset ja kryogeeniset prosessit voivat johtaa paljaiden maalaikkujen syntyyn 
(Gough 2006; Vistness & Nellemann 2008) ja variksenmarjan uskotaan olevan melko hidas 





3.4.1. Terrestrinen disturbanssi 
Terrestriseen disturbanssiin lukeutuvat aktiiviset geomorfologiset prosessit, kuten 
kryoturbaatio, solifluktio, nivaatio ja deflaatio (le Roux et al. 2013b). Kryoturbaatio 
eli routakuohunta on roudan aikaansaamaa, lämpövaihtelujen ja jään 
muodostumisesta ja sulamisesta syntynyttä liikettä maaperän aktiivisessa 
kerroksessa (French 2007: 144).  Solifluktio on ilmaston ja topografian vaikutteista 
hidasta maaperän jäätymiseen ja sulamiseen liittyvää liikettä (Matsuoka 2001). 
Molemmat ovat yleisiä disturbanssin muotoja arktisilla ja alpiinisilla alueilla (Grime 
1977; Jonasson 1996; Matsuoka 2001). Variksenmarjat ovat ruohovartisia kasveja 
herkempiä maaperän kryoturbaatiolle (kuva 14) (Bruun et al. 2006), mutta 
kasvamalla ohuen lumipeitteen alueilla variksenmarja voi sopeutua maaperän 
liikkeiden aiheuttamaan disturbanssiin paremmin kuin syvemmän lumipeitteen 
alueilla esiintyvät lajit (Jonasson & Sköld 1983). Variksenmarjan tiedetään sietävän 
jonkun verran solifluktiota (kuva 15) lumipeitteen sulamisen aikana (Dahl 1987). 
  
Kuvat 14 ja 15. Kryoturbaatiota Iso-Mallan rinteillä ja vähäinen variksenmarjapeite; 
solifluktiota lohkareen ympäriillä Saanan rinteillä. Maaperän jäätymisen, sulamisen ja 
liikkumisen aiheuttavat ilmasto ja topografisia (Matsuoka 2001). Variksenmarjaa esiintyy 
näillä aloilla, mutta sen peittävyys on selvästi vähäisempi kuin ympäröivien alueiden. 
Heinäkuu 2011. 
 
Lumenviipymät eli nivaatiot syntyvät, kun lunta kasaantuu painanteisiin ja 
suojapaikkoihin, joista lumipeite sulaa ympäristöön nähden paljon myöhemmin 
(Billings & Bliss 1959; Wijk 1986; Liston 1999; Bowman & Seastedt 2001; Björk 
& Molau 2007). Variksenmarja voi olla sekä lumenkarttaja että lumensuosija, 
kasvaen kuitenkin ensisijaisesti vähä- tai keskilumisissa paikoissa (Bell & Tallis 
1973; Tybirk et al. 2000; Norokorpi et al. 2008). Variksenmarjan tiedetään 
välttelevän nivaatioita (Väre & Partanen 2009), joiden lumipeite rajoittaa resurssien 
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hankinta-aikaa kasvukauden jäädessä liian lyhyeksi (Eurola & Virtanen 1991; 
Sonesson & Callaghan 1991; Norokorpi et al. 2008; Olofsson et al. 2011).  
 
Arktis-alpiinisten ympäristöjen kasvillisuus on usein matalaa tai puuttuu kokonaan, 
joten tuulen kulutustoiminta on tehokasta (Seppälä 2004: 36; Seppälä 2005: 361) 
Tuulisimpia paikkoja ilmentävät deflaatiot, näkyvät kulutuskohdat, jossa kova tuuli 
aiheuttaa maaperän ja aineksen kulumisen ja pois kulkeutumisen (Seppälä 2004: 
142; Norokorpi et al. 2008). Kasvutapansa ansiosta (Walker et al. 2001) 
variksenmarja voi esiintyä valtalajina tuulenpieksämillä harjanteilla (Billings 1973), 
joilla se esiintyy usein kivien suojassa, kasvaen matalasti yksittäin tai pieninä 
klooneina peittävän kasvuston sijaan (Norokorpi et al. 2008). Lajin on todettu 
uudelleen asuttavan tuulen kuluttamia kohtia, jotka ovat edelleen tuulen 
kulutuksella alttiina (Muller 1952). Tuulisuuden aiheuttama vähälumisuus kuitenkin 
altistaa variksenmarjan kuivuudelle ja jäätymiselle (Bell & Tallis 1973). Tuulella on 
myös todettu olevan negatiivinen vaikutus variksenmarjan allelopatiseen tehoon 
(Wardle et al. 1998: 315).  
 
3.4.2. Fluviaalinen disturbanssi 
Virtaavalla vedellä on suuri maisemaa ja kasvillisuutta muokkaava vaikutus. 
Fluviaalinen disturbanssi, kuten veden aiheuttama eroosio ja kulumisaineisten 
kasautuminen, voi johtaa kasvillisuuden osittaiseen tai täydelliseen tuhoutumiseen 
(Hupp 1988; Wohl 2000). Fluviaalista kasautumista tapahtuu alavammilla paikoilla 
kun taas fluviaalinen eroosio on yleisintä rinteillä (French 2007: 225-227). 
Fluviaalisen disturbanssin vaikutuksia variksenmarjaan ei ole aiemmin juuri 
tutkittu.  
 
3.4.3. Bioottinen disturbanssi 
Arktis-alpiinisten alueiden eläimistö vaikuttaa kasvillisuuteen herbivorian 
(kasvinsyönti), lannan sekä kuluttamisen kautta (Sonesson & Callaghan 1991; Wisz 
et al. 2013). Vaikutusten on todettu olevan abioottisia ja kasvien välisiä interaktioita 
heikompia (le Roux et al. 2013a), mutta viimeaikaiset tutkimukset ovat osoittaneet 
bioottisten disturbanssien tärkeyden lajien levinneisyyksien mallintamisessa 




Herbivoria muuttaa kasviyhteisöjen rakennetta vaikuttamalla lajirunsauksiin 
(Virtanen et al. 1997; Bråthen & Oksanen 2001; Olofsson et al. 2001) ja ravinteiden 
saatavuuteen (Olofsson et al. 2001; Olofsson et al. 2004).  Hyvä esimerkki on 
porojen (Rangifer tarandus ssp. tarandus) boreaalisia paljakoita ylläpitävä 
laiduntaminen (Holtmeier et al. 2003; Norokorpi et al. 2008). Herbivoria ei 
useimmiten ole variksenmarjalle vakava uhka (Aerts 2010; Bråthen et al. 2010; 
Tybirk et al. 2000), sillä itse kasvin maittavuus on hyvin alhainen (Bell & Tallis 
1973; Dahlgren et al. 2009; Jeffers et al. 2012) ja yleisesti ottaen vain sen marjat 
kelpaavat herbivoreille. Herbivorien tiheydet kuitenkin vaikuttavat variksenmarjaan 
(Jeffers et al. 2012) ja vähätuottoisten ympäristöjen eliöstö hyödyntää 
todennäköisemmin kaikkia runsaita kasveja (Aunapuu et al. 2008). Porot 
hyödyntävät variksenmarjaa (Norokorpi et al. 2008) ja metson sekä kiirunan 
tiedetään syövän lajin kasvullisia osia (Bell & Tallis 1973). Olofsson et al. (2009) 
tutkimuksessa variksenmarja reagoi positiivisesti myyrien pääsyn estämiselle 
tutkimusaloilta. Myös tunturisopuleiden (Lemmus lemmus) tiedetään vaikuttavan 
voimakkaasti kasvillisuuteen (Sonesson & Callaghan 1991; Olofsson et al. 2012). 
Variksenmarjan on todettu olevan hyvinkin herkkä laidunnukselle jos herbivoreille 
yleensä maistuvat kasvit puuttuvat (Dahlgren et al. 2009). Jeffers et al. (2012) 
arvioivat, että vaivaiskoivujen vähetessä herbivorit suosivat variksenmarjaa.  
 
Kuvat 16 ja 17. Variksenmarja kärsii helposti tallomisesta (Bell & Tallis 1973; Tybirk et al. 
2000; Norokorpi et al. 2008; Bråthen et al. 2010), joka on näissä kuvissa sekä ihmisten että 




Herbivorien lannasta tulevat ravinteet saattavat väliaikaisesti hyödyttää 
variksenmarjaa, mutta vaihtuvat disturbanssin pitkittyessä peittävyyttä vähentäväksi 
(Nilsson et al. 2002; Brancaleoni 2007; Bråthen et al. 2010). Herbivorien lanta 
vähentää variksenmarjan allelopatisia ominaisuuksia tehden variksenmarjan 
dominoimista tundra-alueista humukseltaan suotuisempia paikkoja muiden kasvien 
taimien kannalta, muuttaen ekosysteemin tuottavampaan tilaan (Bråthen et al. 
2010). Variksenmarjan on myös pitkään tiedetty kärsivän tallomisen aiheuttamasta 
fysikaalisesta kulumista (kuvat 16 ja 17) (Bell & Tallis 1973; Tybirk et al. 2000; 
Norokorpi et al. 2008; Bråthen et al. 2010).  
 
3.5. Variksenmarja ja kasvien väliset interaktiot 
Lukuisat tutkimukset ovat osoittaneet kasviyhteisössä vallitsevien bioottisten 
interaktioiden merkityksen (Cornelissen et al. 2001; Shaver et al. 2001; le Roux et 
al. 2013a). Lajien väliset positiiviset ja negatiiviset interaktiot, kuten kilpailu ja 
fasilitaatio, ovat merkitseviä kasviyhteisöjen taustatekijöitä (Grimes 1974, 1977; 
Choler et al., 2001; Callaway et al., 2002). Äärimmäisissä arktisissa ympäristöissä 
evoluutiota ohjaa bioottisten tekijöiden sijaan fyysinen ympäristö ja näin kasvien 
interaktiot ovat pääosin positiivisia (Sonesson & Callaghan 1991). Fasilitaatio 
ylittää kilpailun ankarissa arktis-alpiinisissa ekosysteemeissä (Carlsson & Callaghan 
1991; Callaway et al. 2002; Olofsson 2004), mutta suhde tulee todennäköisesti 
muuttumaan ilmastonmuutoksen myötä (Wipf et al. 2006).  
 
Variksenmarjan vaikutus muihin kasveihin on hyvinkin merkitsevä (Eskelinen et al. 
2010; Pellissier et al. 2010; Mod 2012; le Roux et al. 2013a). Variksenmarja voi 
estää muiden kasvien kasvua mekaanisesti (Tybirk et al. 2000) ja allelopaattisesti. 
Allelopatisuus vähentää muiden kasvien kykyä sitoa ravinteita ja laji lisää stressiä 
tuottamalla fenolista kariketta (Bell & Tallis 1973; Gallet et al. 1999; Tybirk et al. 
2000; Shevtsova 2005). Nämä ylläpitävät alhaista lajirunsautta ja variksenmarjan 
dominoivaa vaikutusta (Grime 2001; Eskelinen et al. 2010). Tiheä kasvutapa voi 
myös tarjota muille lajeille suojaa, esimerkiksi tuulelta (Olofsson 2004), ja luoda 
otollisemmat kasvuolosuhteet aikaansaamalla kosteamman ja lämpimämmän 




Variksenmarjan kasvun on todettu korreloivan positiivisesti vaivaiskoivun (Betula 
nana) (Fletcher et al. 2010), mustikan (Vaccinium myrtillus) (Shevtsova et al. 
1995), juolukan (Vaccinium uliginosum) (Shevtsova 1995; Gerdol et al. 2000) sekä 
varpioiden (Cassiope sp) (Shevtsova et al. 1995; Aiken et al. 2003) kanssa. 
Varpukasvien väliset positiiviset interaktiot syntyvät mahdollisesti siitä, että ne 
suosivat samanlaisia kasvuolosuhteita (Pellisier et al. 2010) tai rakentavat otollisia 
mikroilmastoja (Shevtsova et al. 1997). Variksenmarja kartuttaa fenolisen karikkeen 
avulla kerroksen, jossa ravinteet ovat pääasiassa vain tämän erikoidi mykorritsan 
omaavien lajien käytettävissä (kuten Empetrum, Vaccinium sp. ja Andromeda 
polifolia L.) (Aerts 2010). Muiden kasvilajien vaikutukset variksenmarjaan ovat 




4. Mittakaavan merkitys biogeografisessa tutkimuksessa   
 
Kasvillisuutta ja sen suhdetta ympäristöön on perinteisesti tutkittu yhdellä 
mittakaavalla (Reed et al. 1993), vaikka mittakaavan vaikutus lajien levinneisyyteen 
on ollut selvä jo pitkään (Greig-Smith 1952). Ilmiöiden selittäminen ja 
yhdistäminen eri mittakaavoilla on yksi tieteen keskeisistä ongelmista (Levin 1992). 
Eri mittakaavoja ja tutkimusaloja yhdistävä tutkimus mahdollistaa syvällisemmän 
analyysin kasvillisuuteen vaikuttavista tekijöistä ja prosesseista (Reed et al. 1993). 
Ilmastonmuutos-tutkimuksessa kaivataan yksittäisten muuttujien ymmärtämistä 
erilaisilla spatiaalisilla ja temporaalisilla mittakaavatasoilla (Levin 1992; Rustad et 
al. 2001).  
 
Yleistetysti spatiaalinen tarkastelu voidaan jakaa paikalliseen 
mikromittakaavatasoon, alueelliseen mesomittakaavatasoon ja laajimpaan 
makromittakaavatasoon (taulukko 1) (Delcourt & Delcourt 1988). Mittakaavataso 
on tärkeä huomioida alueellisessa analyysissä (Luoto & Hjort 2006), sillä erilaisten 
ekologisten prosessien vallitsevuus eri tasoilla jää muuten huomioimatta (Reed et al. 
1993). Taso, jolla tietyn muuttujan vaikutukset näkyvät ei välttämättä ole sama, 
jolla muuttuja itse toimii (Levin 1992), eikä tietyn prosessin merkitys yhdellä 
tasolla aina välity toiselle (Turner et al. 1989; Walsh et al. 1998: 193) hallitsevien 
muuttujien vaihtuessa eri tasojen tarkastelussa (Reed et al. 1993; Turner et al. 
2001). Laajat levinneisyyskuviot saavat vaikutteensa ympäristömuuttujista, 
mikromittakaavatasolla bioottisista interaktioista (Thrush 1991; Kraan et al. 2010). 
Korkeammat tasot myös rajoittavat niitä alempia tasoja (Turner et al. 2001). 
Esimerkiksi bioottiset tekijät ovat vähemmän rajoittavia silloin, kun abioottiset 
tekijät, kuten ilmasto, rajoittavat kasvillisuutta (Pearson & Dawson 2003).  
Taulukko 1. Lajien levinneisyyskuvioihin vaikuttavat tekijät eri mittakaavatasoilla (Delcourt & 
Delcourt 1988; Pearson & Dawson 2003; Scherrer & Körner 2011; Wisz et al. 2013). 
Pearson ja Dawsonin (2003) mukaan ilmasto dominoi makromittakaavatasolla ja bioottiset 
interaktiot meso- ja mikromittakaavatasolla (x); Wiszin (2013) mukaan nämä muuttujat ovat 
huomionarvoisia tekijöitä jokaisella mittakaavatasolla (o). 
 Makromittakaavataso Mesomittakaavataso Mikromittakaavataso 
  100 km - 1,000 km  1 km - 100 km 1 m - 1 km 
Ilmasto x x o 
Topografia  x x 
Maaperä  x x 




Tutkimus perustuu teoreettisten näkökulmien yhdistämiseen usealla eri 
mittakaavatasolla laajaan empiiriseen aineistoon pohjautuen. Tutkimukseen kuului 
kattava kenttätyöosuus Kilpisjärvellä sekä tilastollista ja alueellista mallintamista 
Kilpisjärven, Luoteis-Enontekiön sekä Euroopan kattaviin tutkimustuloksiin 
pohjautuen. Tilastolliset menetelmät ovat keskeisessä osassa lajien toteutuneiden 
levinneisyyksien ymmärtämisessä (Guisan & Zimmermann 2000; Austin 2007) ja 
menetelmien kehittyminen on mahdollistanut tutkimusten painopisteen siirtymisen 
kohti tarkempia tilastollisia selvityksiä levinneisyyksiin vaikuttavista 
ympäristömuuttujista (Kraan et al. 2010).  
 
Tutkimus tarkastelee variksenmarjaa spatiaalisesta näkökulmasta kolmella eri 
mittakaavatasolla. Laajimman, makromittakaavatason tarkastelu kohdistuu 
Eurooppaan; alueellisen, mesomittakaavatason tarkastelu Luoteis-Enontekiöön; 
paikallisen mikromittakaavatason tarkastelu Saana tunturin pohjoisrinteelle. 
Makromittakaavastason resoluutio on karkein. Mikromittakaavatason hienojakoinen 
resoluutio ja otosten suuri määrä minimoivat tiedon menetystä ja fyysisten 
olosuhteiden vaihtelun häviämistä (Luoto & Hjort 2006). Tarkastelemalla 
variksenmarjan levinneisyyttä kolmella eri tasolla minimoidaan mittakaavojen 
tuomia rajoituksia ja huomioidaan eri mittakaavoilla vaikuttavat tekijät paremmin 
(Reed et al. 1993; Turner et al. 2001). Makromittakaavatasolla ilmaston voidaan 
olettaa olevan tärkein tekijä, kun taas meso- ja mikromittakaavatason tarkasteluun 
mentäessä topografian, bioottisten interaktioiden ja mikroilmaston roolit voivat olla 
merkittävät (Pearson & Dawson 2003). Interaktiosuhteiden muutoksia ja eri 
tekijöiden vaikutuksia on keskeistä tutkia eri mittakaavoissa kokonaiskuvan 
selventämiseksi (Reed et al. 1993).   
 
Bioklimaattiset mallit tuottavat arvokasta tietoa mahdollisten ympäristömuutosten 
vaikutuksista ekosysteemeihin (Huntley et al. 2010), joten laajemman tarkastelun 
mahdollistaa laajempi aineisto, jossa yhdistyvät variksenmarjan levinneisyystiedot 
Luoteis-Enontekiöltä ja Euroopasta. Keskeisin tarkastelumittakaavoista on 
kuitenkin Saanan pohjoisrinteellä sijaitseva tutkimusala, yksinkertaisin ja 
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mittakaavaltaan pienin tarkastelun kohteista, jossa muuttujien väliset suhteet ovat 
helpommin löydettävissä ja tarkasteltavissa (Wisz et al. 2013).  
5.1. Tutkimusaineisto 
5.1.1. Eurooppa 
Tammikuun keskilämpötila tämän aineiston kattavalla alalla on -6,2 °C, minimin 
ollessa -30 °C ja maksimin 12,4 °C. Heinäkuun keskilämpötila on 19,5 °C, minimi 
4 °C ja maksimi 35,8 °C. Sadannan vaihteluväli on 64,9 – 2945,1 mm, koko vuoden 
keskiarvon ollessa 580,7 mm (1971 – 2000). Variksenmarjan levinneisyysaineisto 
koko Euroopasta perustuu kansainvälisen GBIF-järjestön (Global Biodiversity 
Information Facility: GBIF 2012) materiaaliin, joka koostuu 42 yhdistetystä 
aineistosta ja sisältää alueelliset tiedot 4238 havainnosta 100 x 100 km ruudukolla. 
5.1.2. Luoteis-Enontekiö 
Topografisen vaihtelun ja ilmaston gradientit hallitsevat kasvillisuutta pohjoisessa 
Fennoskandiassa (kuva 18) (Oksanen & Virtanen 1995). Tutkimuksen mesomitta-
kaavatasolla tarkasteltavat muuttujat ovat eksplisiivisesti ilmastollisia, mutta niihin 
sisältyy myös maantieteellinen sijainti ja korkeuden vaihtelu (Aalto et al. 2012). 
 
Kuva 18. Luoteis-Enontekiön kasvillisuutta hallitsevat monimutkaiset gradientit (Oksanen & 
Virtanen 1995). Kuva otettu Saanan pohjoisrinteeltä: vasemmalla näkyy Iso-Malla, oikealla 
osa Korkea-Jehkatsin länsirinnettä. 
 
Tammikuu on alueen kylmin ja heinäkuu lämpimin kuukausi (Autio & Heikkinen 
2002). Tammikuun keskilämpötila oli mittausalalla -14,8 °C, vaihteluvälin ollessa -
17,1 °C – -13,4 °C. Heinäkuussa lämpötilat vaihtelevat 5,9 °C ja 11,6 °C välillä, 
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keskiarvoltaan lämpötila on 9 °C. Vuotuinen sadanta vaihtelee 500,6 – 620,8 mm 
välillä ja on keskiarvoltaan 560,8 mm. Arvot perustuvat vuosien 1971 – 2000 
mittauksiin. Analyysissa käytettiin Luoteis-Enontekiön alueelta kerättyä aineistoa, 
joka kattaa monta tunturialuetta: Lammassoaivi, Iso-Malla, Saana, Korkea-Jehkats, 
Kahperusvaarat ja Halti (kuva 19). Aineisto kerättiin tarkastelemaan alueen 
kasvillisuutta (Luoto & Väre, julkaisematon). 
 
Kuva 19. Näytealojen sijainti korostettuna punaisilla kuvioilla Suomessa ja Luoteis-
Enontekiössä (Maanmittauslaitos 2013). Aineisto kattaa monta tunturialuetta: 
Lammassoaivi; Iso-Malla, Saana ja Korkea-Jehkats; Kahperusvaarat; ja Halti. 
5.1.3. Saana 
Mikromittakaavatason tutkimusalue sijaitsee Saanan pohjoisrinteellä Kilpisjärvellä 
(kuva 20). Saanan tutkimusalueen pohjoinen sijainti, meren läheisyys ja maaston 
korkeus tekevät siitä luonnonmaantieteellisesti ainutlaatuisen (Järvinen & Lahti 
2004; le Roux et al. 2013a). Kilpisjärvi on ~40 kilometrin päässä valtamerestä 
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Luoteis-Lapin ollessa muuten hyvin mantereinen (Eurola et al. 2003). Alue sopii 
hyvin pohjoisten alueiden tutkimiseen, sillä se on Suomen arktisinta ympäristöä ja 
kattaa maamme ankarimmat luonnonolosuhteet (Järvinen & Lahti 2004).  
Kilpisjärven ilmastolla, maaperällä ja kasvillisuudella on sekä arktisia että alpiinisia 
piirteitä (Oksanen & Virtanen 1995) ja sitä luonnehditaankin arktis-alpiiniseksi 
(Eurola et al. 2003; Venäläinen 2004; Kersalo & Pirinen 2009). Tutkimusalueen 
kasvillisuus on enimmäkseen varpukangasta, jossa valtalaji on variksenmarja (le 
Roux et al. 2013 a). Suhteellisen yksinkertaisena ympäristönä se soveltuu hyvin 
variksenmarjan ja ympäristömuuttujien välisten kytkösten tarkasteluun (Wisz et al. 
2013). Alueen tärkeimmät laiduntajat ovat poro ja tunturisopuli (Eskelinen & 
Oksanen 2006; Eskelinen 2010), joista jälkimmäisen kanta oli tutkimusajankohtana 
huipussaan (Olofsson et al. 2012). 
 
Kilpisjärven biologisen tutkimusaseman (480 mmpy; 1,5 km tutkimusaloilta; sijainti 
näkyy kuvassa 21) säähavainnot (1971–2000) indikoivat tammikuun 
keskilämpötilan olevan -13.4 °C  ja heinäkuun 11.0 °C, vuosittaisen sadannan 
ollessa keskimäärin 458 mm (1961 – 2011; Drebs et al. 2002). Kilpisjärven vuosi 
2011 oli vuosia 1971–2000 lämpimämpi ja vähäsateisempi (Kersalo & Pirinen 
2009). Tutkimusajankohtana heinäkuussa keskilämpötila oli 11,7 °C 
(Ilmatieteenlaitos 2011a) ja alkuvuoden keskilämpötila oli -4,1 °C. Heinäkuu on 
myös sateisin kuukausi (Järvinen 1987): kenttätyöjakson aikana heinäkuussa 2011 
sadanta oli 64,7 mm (Ilmatieteenlaitos 2011a). Kasvukauden pituus (+ 8 – 10 
päivää), yli 3 °C päivien lämpösumma (+14%)  ja sadanta (+20%) ovat lisääntyneet 
vuosina 1961–2008 (Virtanen et al. 2010), kun taas kylmien päivien määrä on 
laskussa. Kilpisjärven terminen kasvukausi, joka kestää normaalisti sata 
vuorokautta (Järvinen & Lahti 2004: 7) alkoi 29.5.2011 (Ilmatieteenlaitos 2011b). 
Kasvukausi Kilpisjärvellä on Etelä-Suomen 180 päivään verrattuna lyhyt (Järvinen 
& Lahti 2004), mutta aurinko ei laske 22.5.–22.7. välisenä aikana lainkaan (Järvinen 
ja Lahti 2004; Seppälä 2004; Venäläinen 2004). Kaamos taas kestää melkein kaksi 
kuukautta, auringon pysyessä horisontin alapuolella 25.11.–18.1. välisen ajan 




Kuva 20. Mikromittakaavatason tutkimusalue sijaitsee Saanan pohjoisrinteellä. Tämän 
arktis-alpiinisen (Eurola et al. 2003; Venäläinen 2004; Kersalo & Pirinen 2009) alueen 
kasvillisuus koostuu pääasiassa variksenmarjavaltaisista varpukankaista (le Roux et al. 
2013 a).  
 
Kuva 21. Näytealojen sijainti Suomessa ja Saana-tunturilla (Maanmittauslaitos 2013). 
Pohjoinen sijainti, meren läheisyys ja maaston korkeus tekevät alueesta maisemallisesti ja 
luonnonmaantieteellisesti ainutlaatuisen (Järvinen & Lahti 2004; le Roux et al. 2013a) ja 
tutkimusalue soveltuu suhteellisen yksinkertaisena ympäristönä hyvin valittujen muuttujien 





Kuvat 22 ja 23. Saana-tunturin pohjoisrinteen tutkimusalue sijaitsee noin 700 metriä 
merenpinnan yläpuolella ja 100 – 200 metriä metsänrajan yläpuolella, kasvillisuuden 
kostuessa lähinnä puuttomista varpukankaista (Haapasaari 1988; Eurola et al. 2003; 
Eskelinen et al. 2009). Korkeuden, kallioperän, sadannan ja lajiston vaihtelua pyrittiin 
minimoimaan keskittymällä mesotopografian ja kasvillisuuden peiton vaihteluihin (le Roux 
et al. 2013b). Molemmissa kuvissa näkyvä harjanne on merkitty nuolella vertailun 
helpottamiseksi. Kuva 22 otettu elokuussa 2011, kuva 23 toukokuussa 2012. 
 
Saanan aineisto koostuu 960:stä 1 x 1 m ruudusta ja se kerättiin kenttätyöskentelynä 
heinäkuun 2011 aikana kuudelta 8 x 20 m ruudukolta Saana-tunturin 
pohjoisrinteeltä (Kilpisjärvi, Enontekiö, Luoteis-Suomi, 69°3’ N 20° 48’E) (kuva 
21). Tutkimusalue sijaitsee noin 700 metriä merenpinnan yläpuolella (684 – 711 
mmpy). Ruudukot sijaitsevat 20 – 110 metrin päässä toisistaan ja niiden sijoittelulla 
pyrittiin minimoimaan korkeuden, kallioperän, sadannan ja lajiston vaihtelua 
samalla kuitenkin edustaen mahdollisimman erilaisia ympäristöjä etenkin 





Tutkimusalue sijaitsee 100 – 200 metriä metsänrajan yläpuolella.  Sen maaperä on 
hapanta (Eurola et al. 2004) joten kasvillisuus kostuu lähinnä puuttomista 
varpukankaista (Haapasaari 1988: 179; Eurola et al. 2003; Eskelinen et al. 2009). 
Ainavihannat varvut ovat valtalajeina Kilpisjärven alueella (Manninen et al. 2011) 
ja variksenmarja koosti 44,1% alueen putkilokasvien maanpäällisestä biomassasta. 
Tutkimusalueella lajin levinneisyys vaihteli ruudukoiden välillä. Aineiston keruun 
helpottamiseksi tutkittava ruutu eroteltiin ympäristöstään 10 x 10 cm ruutuihin 
ruutuihin jaetellulla 1 x 1 m kehikolla (kuvat 24 ja 25). Jokaisen ruudukon 
kulmapisteet paikannettiin GPS:llä (Garmin Vista, Garmin; Olathe, USA), jonka 
perusteella jokaiselle ruudulle laskettiin koordinaatit. 
   
Kuvat 24 ja 25. Variksenmarjan peittävyystietojen keruun helpottamiseksi tutkittava ruutu 











Vastemuuttujina toimivat erilaiset variksenmarjaa ilmentävät muuttujat (taulukko 
2). Näkökulmien yhdistämiseksi on mittakaavatasojen välillä käytettyjen 
vastemuuttujien päällekkäisyyttä.  
 
Taulukko 2. Eri mittakaavatasoilla tarkasteltavat vastemuuttujat, niiden minimi-, maksimi- ja 
keskiarvot sekä keskihajonta. Variksenmarjan levinneisyyden tarkastelu toteutettiin 
jokaisella mittakaavatasolla.  
  minimi maksimi keskiarvo keskihajonta 
Eurooppa         
Levinneisyys 0 1 0,1 0,3 
Luoteis-Enontekiö         
Levinneisyys 0 1 0,5 0,5 
Peittävyys 0 61,3 10,5 14,9 
Saana         
Levinneisyys 0 1 0,8 0,4 
Peittävyys 0 85 13,9 20,5 
Korkeus 1,3 7,6 4 1,3 
Marjonta 0 240 24,7 29,1 
 5.2.1. Eurooppa 
Makromittakaavatasolla vastemuuttujana on variksenmarjan binomiaalinen 
levinneisyys, heijastaen lajin läsnä- tai poissaoloa Euroopan alueella (taulukko 2). 
 5.2.2. Luoteis-Enontekiö 
Mesomittakaavatason tarkastelussa vastemuuttujana on variksenmarjan 
binomiaalinen levinneisyys, kuten makromittakaavatason tarkastelussa. Sen lisäksi 
toiseksi vastemuuttujaksi valittiin variksenmarjan peittävyysarvot (%), eli miten 
suuren osan maanpinnasta variksenmarjan kasvusto peittää, syventämään analyysia 
(taulukko 2).  
 5.2.3. Saana 
Mikromittakaavatasolla erikseen tarkasteltavia vastemuuttujia olivat variksenmarjan 
levinneisyys, peittävyys, keskikorkeus ja marjojen määrä eli marjonta (taulukko 2). 
Variksenmarjan levinneisyyden tarkastelu heijastaa lajin läsnä- tai poissaoloa 
ruuduittain. Peittävyys, eli lajin peittoprosentti (%), kertoo miten suuren osan 
tutkimusalasta variksenmarjan kasvusto peittää 1 x 1 m mittakaavassa. 
Variksenmarjan peittävyys arvioitiin vertikaalisesti tarkasteltuna heinäkuun kolmen 




Variksenmarjan korkeusarvot saatiin mittaamalla yhden ruudun sisältä kolmen 
kasvin/oksan minimi-, maksimi- ja keskiarvot (cm) satunnaisotoksina. Jokaiselta 
riviltä (20/ruudukko) valittiin satunnaisesti yksi ruutu, josta korkeusmittaukset 
otettiin. Jos ruudussa ei ollut variksenmarjaa, valittiin samalta riviltä toinen ruutu. 
Neljältä riviltä ei löytynyt lainkaan variksenmarjaa. Variksenmarjan keskikorkeus 
mallinnettiin vain ruuduista, joissa variksenmarja on läsnä.  Myös marjonnan 
analysointi tehtiin vain ruuduissa, joissa laji on läsnä.  Marjonta, eli lajin 
kelpoisuus, laskettiin jokaisesta ruudusta heinäkuun lopussa viitenä peräkkäisenä 
päivänä.  
5.3. Ympäristömuuttujat 
Pitäen mielessä tutkimuskysymykset, mallintamisen ensimmäinen vaihe on 
valikoida muuttujat, jotka parhaiten edustavat prosesseja, joiden ajatellaan olevan 
olennaisia variksenmarjan kannalta (Johnson & Omland 2004). Makro- ja 
mesomittakaavatason tarkastelussa tarkastellaan ilmastomuuttujia; 
mikromittakaavatasolla muuttujia on enemmän (taulukko 3).  
 
Taulukko 3. Kolmella eri mittakaavatasolla tapahtuvien analyysien tiivistelmä. Selittävistä 
muuttujista ilmastomuuttujat toistuvat makro- ja mesomittakaavatasolla; vastemuuttujista 
variksenmarjan binomiaalinen levinneisyys toistuu joka mittakaavatasolla. 
Mittakaava  Selittävät muuttujat Vastemuuttuja(t) 
Euroopa (makro) Tammikuun keskilämpötila (C°) Levinneisyys (1/0) 
  Heinäkuun keskilämpötila (C°)   
  Vuoden sademäärä (mm)   
Luoteis- Tammikuun keskilämpötila (C°) Levinneisyys (1/0) 
Enontekiö (meso) Heinäkuun keskilämpötila (C°) Peittävyys (%) 
  Vuoden sademäärä (mm)   
Saana (mikro) Heinäkuun maaperän keskilämpötila (C°) Levinneisyys (1/0) 
  Heinäkuun maaperän keskikosteus   
  Terrestrinen disturbanssi (%) Peittävyys (%) 
  Fluviaalinen disturbanssi (%) Korkeus (cm) 
  Bioottinen disturbanssi (1/0) Marjonta (lkm) 
  pH   
  Maaperän keskikosteus (%)   
  Maaperän keskilämpötila (C°)   
  Säteily (MJ/cm2/a)   





 5.3.1. Eurooppa 
Biogeografian keskeisiin olettamuksiin kuuluu, että ilmastolla on dominoiva 
vaikutus lajien luonnollisiin levinneisyyksiin, merkityksen korostuessa juuri 
suuremmilla mittakaavatasoilla (Greig-Smith 1952, 1979; Thrush 1991; Reed et al. 
1993; Huntley et al. 1995; Pearson & Dawson 2003; Thuiller 2004; Kraan et al. 
2010). Ilmastonmuutoksen arvaamattomien seurauksien vuoksi ilmastoa ilmentävät 
kosteusolosuhteet sekä lämpötilat ovat keskeisiä muuttujia kasvillisuuden 
levinneisyyksien ja niissä tapahtuvien muutosten ennakoimisessa (Elmendorf et al. 
2012). Useat levinneisyyttä mallintavat menetelmät perustuvatkin lajin 
ilmastolokeron tunnistamiseen (esim. Huntley et al. 1995; Guisan & Zimmermann 
2000; Pearson et al. 2002) esimerkiksi yhdistämällä lajin nykyinen levinneisyys 
ilmastomuuttujiin. Muutkin tekijät, kuten lajien väliset interaktiot, voivat vaikuttaa 
voimakkaasti ilmastonmuutoksen vaikutuksiin jokaisella mittatasolla (Wisz et al. 
2013), mutta lajien levinneisyyksien mallintaminen onnistuu myös pelkästään 
ilmastomuuttujien pohjalta (Pearson & Dawson 2003).  
 
Tutkimuksen makromittakaavatason mallinnuksen tavoite on määrittää 
variksenmarjan ilmastovasteet; valitsemalla pelkästään ilmastomuuttujia pystytään 
keskittymään ilmaston suoriin vaikutuksiin. Tammikuun keskilämpötila valittiin 
heijastamaan talven olosuhteita, heinäkuun keskilämpötila heijastamaan 
kasvukauden olosuhteita sekä vuoden sadanta heijastamaan kosteusolosuhteita 
(taulukko 4). 
 
Taulukko 4. Makromittakaavatason selittävien ilmastomuuttujien minimi-, maksimi- ja 
keskiarvot sekä keskihajonta. Sadanta on muuttujista vaihtelevin, mutta kaikki 
ilmastomuuttujat kattavat laajan ilmastollisen gradientin. 
 minimi maksimi keskiarvo keskihajonta 
Tammikuun keskilämpötila (°C) - 27 12,4 -6,2 8,4 
Heinäkuun keskilämpötila (°C) 4 35,8 19,5 5,1 
Sadanta (mm) 64,9 2945,1 580,7 292,6 
 
 5.3.2. Luoteis-Enontekiö 
Mesomittakaavatason mallintaminen pyrkii selventämään variksenmarjan 
ilmastovasteita. Ympäristömuuttujiksi valittiin samat tekijät kuin Euroopan 
mittakaavallatasolla: tammikuun ja heinäkuun keskilämpötilat sekä vuotuinen 




Taulukko 5. Mesomittakaavatason selittävien ilmastomuuttujien minimi-, maksimi- ja 
keskiarvot sekä keskihajonta. Tasaisin muuttujista on tammikuun keskilämpötila, ja 
ilmastollinen gradientti on selvästi pienempi, kuin makromittakaavatasolla. Sadannan 
keskiarvo osuu melko lähelle koko Euroopan keskiarvoa. 
 minimi maksimi keskiarvo keskihajonta 
Tammikuun keskilämpötila (°C) -17,1 -13,9 -15  1 
Heinäkuun keskilämpötila (°C) 5,9 11,6 9  1,5 
Sadanta (mm) 500,6 620,8 560,8  28,3 
 
 5.3.3 Saana 
Arktiset kasviyhteisöt eivät kuitenkaan ole riippuvaisia pelkästään ilmastollisista 
tekijöistä (taulukko 1) (Olofsson et al. 2009), eivätkä ilmastotekijät riitä selittämään, 
miten ilmastonmuutos tulee vaikuttamaan kasveihin (Araújo & Luoto 2007; 
Sormunen et al. 2011).  Pelkästään ilmastomuuttujiin perustuva lähestymistapa on 
kyseenalaisen yksipuolinen (esim. Davis et al. 1998), sillä ilmastotekijöiden lisäksi 
myös esimerkiksi maaperätekijöillä (Gough et al. 2000; le Roux et al. 2013b), 
geomorfologisilla prosesseilla (Delcourt & Delcourt 1988; le Roux & Luoto 2013) 
ja bioottisilla interaktioilla (le Roux et al. 2013a) on suuri vaikutus kasvillisuuteen 
mikromittakaavatasolla. Topografian, maaperätekijöiden (Sormunen et al. 2011) ja 
disturbanssin (le Roux et al. 2013b) liittäminen malleihin parantaa niiden 
tarkkuutta. Tutkimukseen valitut bioottiset ja abioottiset muuttujat ovat kaikki 
tärkeitä kasvillisuutta ohjaavia tekijöitä ja ne valittiin suuremmilta osin 
aikaisemman tutkimuksen pohjalta (esim. Gough et al. 2000; Kammer & Mohl 
2002; Körner 2003; Bruun et al. 2006; Sormunen et al. 2011). Muuttujat 
analysoitiin kahdeksana tekijänä: terrestrinen disturbanssi, fluviaalinen disturbanssi, 
bioottinen disturbanssi, pH, maaperän kosteus, maaperän lämpötila, säteily sekä 
mesotopografia. 
 
Disturbanssimuuttujia ryhmiteltiin yhteen, vaikka niillä saattaa olla huomattavasti 
erilaiset vaikutukset variksenmarjaan. Tarkoituksena on yksinkertaistaa analyysia 
sekä tarkastella, miten eri disturbanssiryhmät, tässä terrestrinen, fluviaalinen sekä 
bioottinen disturbanssi, vaikuttavat mikromittakaavatason levinneisyyksiin eikä 
niinkään eri muuttujien tarkkoja kvantitatiivisia suhteita. Geomorfologisiin 
prosesseihin liittyvät disturbanssit ovat yleisiä, laajoja ja usein voimakkaita arktis-
alpiinisilla alueilla (le Roux et al. 2013b). Tutkimusalueelta löytyi terrestrisen ja 
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fluviaalisen disturbanssin merkkejä, jotka ilmenivät esimerkiksi routimisen, 
halkeilun, rinneprosessien, eroosion sekä sedimentaation muodossa. Abioottisen 
disturbanssiin sisältyvät (1) kryoturbaatio, (2) solifluktio, (3) nivaatio, (4) deflaatio, 
(5) fluviaalinen eroosio sekä (6) fluviaalinen kasautuminen. Jokaisen ruudun 
aktiivisen disturbanssin alla olevat peittävyydet (%) mittasi yksi henkilö Hjortin ja 
Luodon (2009) mukaan. Myöhemmin analyysissa prosenttiarvot skaalattiin 
vastaamaan arvoja nollasta yhteen (0 – 1). Analyysia varten kryoturbaatio, 
solifluktio, nivaatio ja deflaatio ryhmiteltiin yhdeksi, terrestristä disturbanssia 
ilmentäväksi ryhmäksi, jota esiintyi 40 % ruuduista. Fluviaaliseksi disturbanssiksi 
luokiteltiin fluviaalinen eroosio sekä kasautuminen, joita esiintyi 20 % ruuduista. 
Bioottisen disturbanssin arviointi koostui porojen ja sopuleiden polkujen sekä 
lannan että sopuleiden kolojen lukumäärästä (le Roux et al. 2011; 2013a). Merkkejä 
bioottisesta disturbanssista löytyi 56 % ruuduista.  
 
Maaperän vaikutuksien tarkasteluun valikoitui kolme muuttujaa: maaperän kosteus, 
lämpötila sekä pH. Maaperän pH mitattiin Geotieteiden ja maantieteen laitoksen 
laboratoriossa Helsingissä kustakin ruudukosta kerätyistä maaperänäytteistä (6 x 18 
näytettä). Saadut arvot interpoloitiin tutkimusruuduittain R-ohjelmistossa fields-
paketin (Furrer et al. 2011) interp.surface-komennolla (R; R Development Core 
Team 2011) (le Roux et al. 2013b). Tutkimusalueen maaperän pH on 
keskimääriltään hyvin alhainen (taulukko 6). Maaperän kosteus mitattiin kolmena 
sateettomana päivänä heinäkuussa FieldScout TDR 300 maaperän kosteusmittarilla 
7,5 cm syvyydestä. Mittari mittaa maaperän vesipitoisuuden suhteessa maaperän 
tilavuuteen kymmenesosaprosentin tarkkuudella (Spectrum Technologies Inc. 
2009). Kustakin ruudusta kerättiin 2 – 3 mittausta riippuen maaperän kivisyydestä. 
Mittausten perusteella laskettiin koko kuukauden maaperän kosteuden keskiarvo, 
joka oli melko vaihteleva (taulukko 6). Maaperän lämpötila mitattiin kaksi kertaa 
heinä- sekä elokuussa 2011. Mittaukset tehtiin 10 cm syvyydeltä käyttäen 
digitaalista lämpömittaria (TFX 392 SKW-T thermometer, Ebro Electronic; 
Ingolstadt, Germany). Mittaukset tehtiin ≤ 2,5 tunnissa aamupäivällä (heinäkuu) ja 




Topografian vaikutuksen selvittämiseksi tarkastellaan säteilyä ja mesotopografiaa. 
Säteily, eli potentiaalinen vuosittainen auringonsäteilyenergia (MJ/cm²/a) 
selvitettiin jokaiselle ruudulle McCune ja Keonin (2002) mukaan. Säteilyssä 
yhdistyvät tiedot korkeudesta, aspektista ja rinteen kaltevuudesta. Mesotopografia 
määritettiin ruuduittain Bruun et al. (2006) kymmenportaisen luokituksen 
mukaisesti. Harjanteiden ja kumpujen huiput saavat arvon kymmenen (10) ja 
notkojen ja painanteiden pohjat arvon yksi (1). Koko mesotopografinen gradientti 
on edustettuna aineistossa (taulukko 6). 
Taulukko 6. Selittävien ympäristömuuttujien minimi-, maksimi- ja keskiarvot sekä 
keskihajonta. Binomiaalisten levinneisyysmuuttujien kohdalla keskiarvon sijaan kerrotaan 
moodi ja keskihajonnan sijaan variaatiosuhde (esitetty kursiivilla). Disturbanssin 
prosentuaalinen  osuus  tutkimusruutua  kohden  voi  paikoin  olla  yli  100  %,  sillä  
samalla  alueella  voi  vaikuttaa  monta  eri  prosessia  yhtäaikaisesti. 





Disturbanssi         
Terrestrinen (%) 0  160 11,2 27  
Fluviaalinen (%)  0 100 3,9  13 
Bioottinen (%)  0  1  1 0,6 
Maaperä       
Lämpötila (°C) 7,9 10 8,9 0,5 
Kosteus (%) 8,4 67,3 27,4 10,3 
pH 3,8 5,5 4,6 0,3 
Topografia         
Säteily (MJ/cm2/a) 0,1 0,7 0,3 0,1 
Mesotopografia(1 - 10) 1 10 5 2,1 
 
5.4. Tilastolliset menetelmät 
Tilastollisena menetelmänä mallintaminen mahdollistaa vaste- ja selittävien 
muuttujien monimutkaisten suhteiden tehokkaan tutkimisen (Guisan et al. 2002; 
Johnson & Omland 2004). Mallit kuvaavat biologisia ja maantieteellisiä prosesseja 
yksinkertaistetusti ja yleistäen. Niiden avulla pyritään selittämään osaa 
todellisuudesta (Wilcock & Iverson 2003) ja tekemään päätelmiä 
huomaamattomista prosesseista havaittujen pohjalta (Johnson & Omland 2004). 
 
Mallinnukseen valmistauduttiin tarkastelemalla aineistoa tilastollisesti (taulukko 6 
ja 7) ja visuaalisesti (liite 1). Muuttujien valinnan jälkeen tärkein vaihe on 
muodostaa tutkimuskysymyksiin vastaavat matemaattiset mallit päättämällä 
selittävien muuttujien ja vastemuuttujan suhteiden määrittävät toiminnot ja 
parametrit (Johnson & Omland 2004). Mallien avulla pystymme tarkastelemaan 
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variksenmarjan yhteyttä sen elinympäristön ympäristömuuttujiin. Pyrkimyksenä oli 
löytää monen selittäjän joukosta parhaat ja tilastollisesti merkitsevimmät 
muuttujayhdistelmät. Malleilla pyrittiin selittämään mahdollisimman hyvin ja 
yksinkertaisesti variksenmarjan levinneisyyttä ja kasvua, niissä esiintyvää 
alueellista vaihtelua, sekä arvioida tiettyjen elinympäristöjen soveltuvuutta 
tulevaisuuden kannalta (McGullagh & Nelder 1989).   
 
Jokaisessa analyysissa käytettiin klassisten lineaaristen mallien johdannaisia, 
yleistettyjä lineaarisia malleja (GLM = Generalized Linear Model) testaamaan 
muuttujien välisiä suhteita (glm; R Development Core Team 2008). GLM-malleja 
on käytetty laajalti lajien levinneisyyksien mallintamisessa (Guisan et al. 2002) ja 
niillä voi hyödyntää muitakin kuin normaalisti jakautuneita aineistoja (McGullagh 
& Nelder 1989). Spatiaalisen autokorrelaation (lisää: Legendre 1993) hallitsemiseen 
pienimmän mittakaavatason, eli Saanan tutkimusalojen analyysissa, käytettiin myös 
GEE -malleja (GEE = Generalized Estimating Equations: Liang & Zeger 1986; 
Kraan et al. 2010). Aineiston esikäsittelyyn käytettiin Microsoft Officen Excel-
taulukkolaskentaohjelmaa ja mallinnukset tehtiin R-tilasto-ohjelmalla (R 
Development Core Team 2011). GEE-analyyseissa käytetyt paketit ovat spdep, 
MASS, gee, utils, geepack, fields, ncf ja car.  
 
Paras malli valittiin mallinvalintamenetelmällä, joka sallii useiden eri mallien 
testaamisen (Johnson & Omland 2004). Valituista muuttujista rakennettiin kaikki 
mahdolliset mallirakenteet, joiden kertoimia ja arvoja arvioitiin ja analysoitiin 
mallinvalintamenetelmin. Tarkastelun kohteena on parhaisiin malleihin lukeutuneet 
muuttujat, niiden suhde vastemuuttujaan sekä mallien sopivuuden indeksit. 
Sopivuutta ilmentävät selitysasteet, jotka kertovat kuinka suuren osan 
vastemuuttujan arvojen vaihtelusta malli pystyy kuvaamaan. Muuttujien 
merkitsevyys arvioitiin perustuen Waldin statistiikkaan, jossa jokaiselle mallille 
lasketaan todennäköisyys (p-arvo). Tarkastelussa huomioitiin myös Khiin 







GLM-mallit ovat monimuuttujamalleja, joissa vastemuuttujassa tapahtuvaa 
vaihtelua selitetään ympäristömuuttujilla tai muilla selittävillä muuttujilla (Ranta et 
al. 2005: 457-460). GLM-mallien kohdalla käytettiin Akaiken informaatiokriteeriä 
arvioimaan tuloksia (AIC = Akaike’s information criteria) (Akaike 1973). AIC-
mallinvalintamenetelmä, jonka käyttö on yleistynyt ekologisissa tutkimuksissa 
(Rushton et al. 2004), tarjoaa yhden tavan päätellä miten hyvin malli selittää 
muuttujien suhteita. AIC-arvoissa painotetaan mallissa olevien muuttujien 
vapausasteiden määrää suhteessa aineiston selitettyyn vaihteluun. AIC-arvo ottaa 
huomioon mallin parametrien määrän, penalisoiden mallia selittävien muuttujien 
määrällä noudattaakseen parsimonian perusajatusta (Rushton et al. 2004). AIC-arvo 
ei kuitenkaan ota huomioon muuttujien sopivuutta. Kun mallit on sovitettu 
aineistoon ja niiden AIC-arvot on laskettu, parhaiten vastemuuttujan vaihtelua 
selittävä malli on se, jolla on pienin AIC-arvo (Johnson & Omland 2004). 
Tarkastelun kohteena on myös mallin AIC weights –arvo, joka kertoo mallin 
paremmuudesta verrattaessa muihin malleihin. 
 
Mallin VIF-arvon (VIF = Variance Inflation Factor) (VIF: Fox & Monette 1992) on 
kuitenkin oltava hyväksyttävä. Kaikkia multikollinearisuuksia ei voida havaita 
tarkastelemalla ainoastaan muuttujien välisiä korrelaatioita (taulukko 7). Koska 
muuttujien välinen kollineaarisuus häiritsee mallin arviointia, tutkitaan 
monimuuttujamallit muuttujien välisen kollineaarisuuden varalta käyttämällä VIF-
lukuja. Pienin mahdollinen VIF-arvo on yksi, jolloin regressorit eivät ole 
korreloituneita. VIF-luvun ollessa suurempi kuin neljä jätetään se tarkastelusta pois 
vahvan kollineaarisuuden takia (Fox & Monette 1992). 
 
5.4.2. GEE-mallinnus 
Spatiaalinen autokorrelaatio  aiheuttaa häiriöitä GLM-mallien tuloksiin (Reed et al. 
1993; Carl & Kühn 2007). Spatiaalista autokorrelaatiota esiintyy etenkin 
pienimittakaavaisissa biogeografisissa aineistoissa, joissa ruutuhavainnot eivät ole 
itsenäisiä, vaan vierekkäiset havainnot ovat todennäköisemmin samankaltaisempia, 
kuin toisistaan kauempana olevat havainnot. Myös variksenmarjan kasvun 
klonaalisuus saattaa lisätä spatiaalista autokorrelaatiota, mikä johtaa ympäristön 
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vaikutuksen heikentymiseen mikromittakaavatasolla (Reed et al. 1993).  
 
Alustavat analyysit paljastivat merkittävän ja osittain voimakkaan positiivisen 
spatiaalisen autokorrelaation lyhyellä välimatkalla ruutujen sisällä. Ruudukot ovat 
oletettavasti itsenäisiä, mutta ruudukoiden sisäisten ruutujen välillä voi esiintyä 
jonkin verran riippuvuutta. GLM-mallien tulokset varmistettiin huomioimalla 
spatiaalinen autokorrelaatio GEE-malleilla, jotka myös mahdollistavat korreloitujen 
vasteiden käyttämisen (Diggle et al. 1995). GEE-mallit ovat jatketta GLM-malleille 
ja ovat arvokas tuki ekologiselle tutkimukselle (Carl & Kühn 2007). Analyysissä 
käytettiin geepack-paketin gee-funktiota (Højsgaard et al. 2005) modifioiden Carl ja 
Kühnin (2007) GEE-funktiota R-tilasto-ohjelmassa (R Development Core Team 
2011). GEE-malleja tarkasteltiin VIF-arvojen ja AIC-arvoja vastaavien QIC-arvojen 
( QIC = quasi-likelihood-under-the-independence-model information criterion, Pan 
2001) avulla, jotka laskettiin Kraan et al. (2010) menetelmää adaptoiden. Parhaaksi 
malliksi valikoituu se, jolla on hyväksyttävä VIF ja pienin QIC-arvo. 
 
5.4.3. Mallien parametrit 
Variksenmarjan levinneisyyttä Euroopassa ja Luoteis-Enontekiössä mallinnettiin 
vain GLM-mallein. Variksenmarjan mikromittakaavaista levinneisyyttä, 
peittävyyttä, korkeutta sekä marjontaa mallinnettiin GLM- ja GEE-menetelmin. 
Variksenmarjan levinneisyyttä ja peittävyyttä arvioivien mallien oletuksena oli 
binomiaalinen virhejakauma, joka soveltuu sekä binomiaalisten että 
prosentuaalisten muuttujien analysointiin. Mikromittakaavatason levinneisyysmallit 
eivät pystyneet ottamaan binomiaalista bioottista disturbanssia huomioon, joten se 
oli jätettävä pois analyysista (taulukko 10). Samalla tasolla variksenmarjan 
peittävyyttä mallintavissa GEE-malleissa ilmeni myös ongelmia, eivätkä GEE-
mallinuksen oletukset pystyneet ottamaan fluviaalista disturbanssia huomioon, 
johtaen puutteellisiin ja hankalasti tulkittaviin tuloksiin. Ongelmien takia GEE-
mallinnus tehtiin kaikilla muuttujilla paitsi fluviaalisella disturbanssilla (taulukko 
12). GLM-mallinnukselle tästä muuttujasta ei ollut haittaa, jatkotarkastelu tehtiin 




Variksenmarjan korkeus oli normaalisti jakautunut, joten mallinnuksessa käytettiin 
gaussilaista jakaumaa. Variksenmarjan korkeustiedot olivat kaikista suppeimmat, 
sillä korkeus mitattiin vain kerran jokaiselta riviltä. Korkeutta mallintavat GLM- ja 
GEE-mallit ajettiin vain niiden ruutujen pohjalta (787 kpl), joissa kasvaa 
variksenmarjaa. Myös marjonnan GLM- ja GEE-analyysit tehtiin vain ruuduista, 
joissa variksenmarja oli läsnä. Näissä malleissa jakauma määritettiin poisson-
perheeseen kuuluvaksi. Marjoja laskettiin yhteensä 646 ruudusta.  
 
Taulukko 7. Mikromittakaavatason mallinnuksessa mukana olevien muuttujien väliset 
Spearmanin järjestyskorrelaatiokertoimet sekä tilastolliset merkitsevyydet p-arvojen 

















































































Terrestrinen disturbanssi 1.000 -0.206 -0.061 0.107 -0.309 0.043 -0.285 0.273 
Fluviaalinen disturbanssi *** 1.000 0.161 0.341 0.540 0.091 0.198 -0.582 
Bioottinen disturbanssi – – 1.000 0.034 0.139 -0.033 -0.067 -0.145 
Maaperän pH *** *** – 1.000 0.173 0.109 -0.091 -0.102 
Maaperän kosteus *** *** *** *** 1.000 -0.319 0.103 -0.525 
Maaperän lämpötila – * – *** *** 1.000 0.244 0.212 
Säteily *** *** * ** ** *** 1.000 -0.006 
Mesotopografia *** *** *** ** *** *** – 1.000 
 
Kaikkien mikromittakaavatasoa tarkastelevien mallien VIF-arvot olivat alle neljä, 
joten muuttujien väliset yhteydet eivät häiritse mallien toimivuutta. GLM- ja GEE-
mallien antamat tulokset olivat samansuuntaiset ja erot pieniä, joten tarkasteltavaksi 
valittiin AIC-mallinvalintamenetelmällä paras GLM-malli. Alustavassa 
tarkastelussa selvenivät myös ympäristömuuttujien väliset korrelaatiosuhteet. 
Korrelaatiot (Spearmann) Euroopan ilmastomuuttujien välillä ovat 0,15 ja 0,53 
välillä. Ilmastomuuttujat Luoteis-Enontekiössä ovat voimakkaasti korreloituneet 
(Spearmannin korrelaatiokertoimet 0,70 ja 0,98 välillä), mutta niiden käyttö 
jatkossa perustuu haluun vertailla variksenmarjan ilmastovasteita eri 
mittakaavatasoilla. Mikromittakaavatason tarkasteluun ehdotetuista muuttujista 
voimakkaimmat korrelaatiot olivat odottettavissa. Maaperän kosteuden, fluviaalisen 
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disturbanssin sekä mesotopografian väliset yhteydet ovat selvät fluviaalisen 
toiminnan vaikuttaessa kosteuteen ja molempien riippuvaisuudet mesotopografiasta. 
Ympäristömuuttujien väliset korrelaatiot voidaan nähdä vuorovaikutuksina, jotka 
voivat nostaa heikon muuttujan merkitsevyyttä malleissa (taulukko 7). GEE-mallit 
kuitenkin mahdollistavat korreloituneiden vasteiden käyttämisen (Diggle et al. 
1995). Kaikkien muuttujien nähtiin olevan tutkimuksen kannalta tärkeitä, joten 




6.1. Variksenmarjan levinneisyys 
Variksenmarjan levinneisyyden tarkastelu toteutettiin jokaisella mittakaavatasolla, 
jotta sen takana olevat syyt saataisiin selvitettyä (Araújo & Guisan 2006) 
tarkastelemalla vuorovaikutuksia monella eri tasolla (Levin 1992; Reed et al. 1993; 
Luoto & Hjort 2006). Lämpötilojen vaikutusten todetaan riippuvan sijainnista ja 
ympäristöstä (Jonasson et al. 1996; Bär et al. 2008). Tämä riippuvuus näkyy myös 
variksenmarjan ilmastovasteiden visualisoinnissa (kuva 26).  
 
Kuva 26. Variksenmarjan ilmastovasteiden visualisointia kolmella eri mittakaavatasolla. 
Kuvassa on variksenmarjan esiintymisen suhde yksittäisiin lämpötila- sekä 
kosteusolosuhteisiin Euroopassa (a, d, g) sekä Luoteis-Enontekiössä (b, e, h). Vuotuisen 
sademäärän ja maaperän kosteuden on todettu korreloivan (Taylor & Seastedt 1994), joten 
vertailun vuoksi diagrammissa on esitettynä myös Saanan tutkimusalojen variksenmarjan 




Makromittakaavatason tarkastelu Euroopan mittakaavatasolla osoittaa 
variksenmarjan levinneisyyden saavan vaikutteita ilmastomuuttujista (kuva 27). 
Ilmastomuuttujat yhdessä selittävät variksenmarjan esiintymistä parhaiten. 51 % 
esiintymisen vaihtelusta Euroopassa selittyy mallinnetuilla muuttujilla.  Tammikuun 
lämpötila korreloi positiivisesti levinneisyyden kanssa; heinäkuun lämpötila 
negatiivisesti. Sadannan vaikutus on heikko (taulukko 8). 
 
Kuva 27. Variksenmarja on läsnä (tummat ympyrät) 8,3 % analyysiin kuuluvista 4 238 
ruudusta.  
 
Taulukko 8. Variksenmarjan esiintymiseen vaikuttavat tekijät makromittakaavatasolla sekä 
mallin parametrit. Negatiiviset vasteet on eroteltu harmaalla. Muuttujien merkitsevyydet 
mallissa: * p < 0,05, ** p < 0,01, *** p < 0,001. 
  GLM-mallin vasteet 
Sadanta      -0,0001 
Tammikuun lämpötila        0,1294*** 
Heinäkuun lämpötila          -0,8239*** 
AIC 1208,4 




Mesomittakaavatason tarkastelussa ilmastomuuttujat yhdessä selittävät 47 % 
variksenmarjan esiintymisen vaihtelusta, mutta AIC-arvon perusteella parhaaksi 
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malliksi valikoitui tammikuun keskilämpötilan sisältävä malli (taulukko 9). 
Pelkästään tammikuun keskilämpötila selittää 46 % lajin esiintymisestä Luoteis-
Enontekiössä. Kaikki ilmastomuuttujat sisältävä malli kärsi voimakkaasti 
korreloituneista muuttujista. Variksenmarjan esiintymisen todennäköisyys 
tutkimusalojen tuntureilla on yli 52 %.  
 
Taulukko 9. AIC-arvon perusteella variksenmarjan levinneisyyttä mesomittakaavatasolla 
selittää parhaiten tammikuun keskilämpötila, jonka vaikutus variksenmarjan levinneisyyteen 
on positiivinen. Merkitsevyydet: * p < 0,05, ** p < 0,01, *** p < 0,001. 
             GLM-mallin vasteet 
Tammikuun lämpötila      2,5756*** 
AIC 288,92 




Mesotopografia, maaperän keskilämpötila, terrestrinen ja fluviaalinen disturbanssi 
sekä pH selittävät yhdessä 25 % variksenmarjan peittävyydestä Saanan 
pohjoisrinteen tutkimusalalla. AIC weights -arvoon perustuen kyseinen malli on 19 
% todennäköisyydellä paras malli verrattuna muihin malleihin. Lajin esiintymisen 
todennäköisyys Saanan tutkimusalalla on 82 % (taulukko 10). 
 
Taulukko 10. Variksenmarjan esiintymiseen vaikuttavat tekijät mikromittakaavatasolla. 
Negatiiviset vaikutukset on eroteltu harmaalla. GLM- ja GEE-mallit sisältävät 
samansuuntaiset ja voimakkuudeltaan samanlaiset tulokset muuttujien välisille suhteille, 
joten tarkasteltavaksi valittiin paras GLM-malli. Merkitsevyydet: * p < 0,05, ** p < 0,01, *** p 
< 0,001. 
  GLM-mallin vasteet Vastaava GEE 
Mesotopografia 0,4218*** 0,4307 
Terrestrinen disturbanssi -0,0150*** -0,0155 
Fluviaalinen disturbanssi -0,0423*** -0,0350 
Maaperän keskilämpötila -0,9561* -1,2406 
pH 1,9829* 1,9651 
AIC 695,41  
AIC-weights 0,19  
Khii-neliö 225,30  






6.2.  Variksenmarjan peittävyys 
 
6.2.1. Luoteis-Enontekiö 
Variksenmarjan keskipeittävyys alueen tutkimusaloilla on noin 10,5 %; 
maksimissaan lajin peittävyys ylittää 61 %. Yksittäisten muuttujien merkitykset 
ovat peittävyyden kannalta tilastollisesti erittäin merkitseviä (*** = p < 0,001) ja 
yhdessä ilmastomuuttujat selittävät 39,6 % variksenmarjan peittävyyden vaihtelusta. 
Parhaaksi malliksi valikoitui kuitenkin pelkästään tammikuun keskilämpötilan 
sisältävä malli; tammikuun lämpötila yksin selittää melkein 30 % lajin peittävyyden 
vaihtelusta (taulukko 11).  
Taulukko 11. Variksenmarjan peittävyyteen vaikuttavat tekijät mesomittakaavatasolla. 
Muuttujien merkitsevyydet mallissa: * p < 0,05, ** p < 0,01, *** p < 0,001. 
 
  GLM-mallin vasteet 
Tammikuun lämpötila      1,0186*** 
AIC 117,28 




GLM-malleista parhaaksi valikoituivat kaikki muuttujat, paitsi pH:n, sisältävä malli. 
Malli selittää 29 % variksenmarjan peittävyydestä (kuva 28) Saanalla (taulukko 12). 
AIC weights -arvon mukaan malli on muita malleja parempi 52 % 
todennäköisyydellä. Fluviaalisen disturbanssin aiheuttamat mallinnusongelmat 
saattavat liittyä havaintojen vähyyteen sekä muuttujan ja variksenmarjan 
peittävyyden väliseen, logaritmiseen ja hyvin klusteroituneeseen suhteeseen. GEE-
mallinnuksen ongelmista huolimatta fluviaalinen disturbanssi lukeutui parhaaseen 










Taulukko 12. Variksenmarjan peittävyyteen vaikuttavat tekijät mikromittakaavatasolla ja 
niiden suhteet. Negatiiviset vaikutukset eroteltu harmaalla, x = muuttujaa ei mallinnettu, * p 
< 0,05, ** p < 0,01, *** p < 0,001. 
  GLM-mallin vasteet Vastaava GEE 
Terrestrinen disturbanssi -0,0242** -0,0369 
Fluviaalinen disturbanssi -0,1136* x 
Bioottinen disturbanssi -0,6471*** -0,1660 
Maaperän kosteus 0,0211 0,0060 
Maaperän lämpötila -0,8852*** -1,0380 
Säteily 2,5149 0,9698 








Kuva 28. Variksenmarjan peittävyden (%) jakautumisessa Saanan tutkimusaloilla on 
nähtävillä selviä eroja. Valkoiset ruudut merkitsevät variksenmarjan poissaoloa. 
Variksenmarja on läsnä 787 ruudussa, eli sitä tavataan ~82 % todennäköisyydellä. 
Valkoiset ruudut esittävät aloja, missä lajin peittävyysdeksi mitattiin nolla. Keskimäärin laji 
peittää 13,8 % ruuduista, vaihdellen 0 – 85 %. Ruudukko 3 on selvästi variksenmarjan 
peittävyyden keskittymä: laji on läsnä joka ruudussa, peittää 45 % alasta ja saavuttaa 
runsaimmillaan 85 % peittävyyden yksittäisistä ruuduista. 
 
6.3. Variksenmarjan korkeus 
GLM-malleista neljän muuttujan malli valikoitui AIC-arvoltaan parhaaksi (316,7) 
(taulukko 13). Malliin sisältyvät muuttujat ovat fluviaalinen disturbanssi, maaperän 
keskilämpötila ja pH sekä mesotopografia. Mallin AIC weights -luku on melko 
hyvä ja sen sisältämät neljä muuttujaa selittävät 51 % variksenmarjan 
korkeusarvoista (kuva 29) Saanan pohjoisrinteen tutkimusalueella. 
Mesotopografian, fluviaalisen disturbanssin ja maaperän lämpötilan vaikutukset 
korkeuteen ovat negatiivisia, pH:n vaikutus on positiivinen.  
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Taulukko 13. Variksenmarjan korkeuteen vaikuttavat tekijät mikromittakaavatasolla ja niiden 
suhteet. Negatiiviset vaikutukset eroteltu harmaalla, * p < 0,05, ** p < 0,01, *** p < 0,001. 
  GLM-mallin vasteet Vastaava-GEE 
Fluviaalinen disturbanssi -0,0480*** -0,0492 
Maaperän lämpötila -0,8490*** -0,8019 
Maaperän pH 1,8244*** 1,5605 








Kuva 29. Variksenmarjan keskikorkeus (cm) tutkimusaloilla. Keskikorkeus vaihtelee 
ruuduittain 1,3 – 7,6 cm välillä ollen keskiarvoltaan 3,9 cm. Korkeuden vaihtelu (minimi – 
maksimi) on 0,8 – 10,7 cm. 
 
6.4. Variksenmarjan marjonta 
Marjonnan mallintamiseen kuuluvat kaikki valitut muuttujat (taulukko 14). Malli 
selittää 16 % marjonnan (kuva 30) vaihteluista.  
 
Kuva 30. Variksenmarjan marjonta (lkm) mikromittakaavatason tutkimusruudukoilla. 
Valkoiset ruudut esittävät aloja, joissa variksenmarja ei ollut läsnä. Marjoja on keskimäärin 
25 marjaa/m² ja vaihteluväli on 0 – 240 marjaa.  
54 
 
 Mesotopografialla, disturbanssilla ja maaperän kosteudella on negatiivinen 
vaikutus marjontaan. Maaperän lämpötilan, säteilyn ja pH:n vaikutus on 
positiivinen. Tässä vastaava GEE-malli erosi hieman, sillä säteilyn vaikutus on siinä 
negatiivinen, liittyen kenties muuttujan pieneen keskihajontaan (taulukko 6). 
 
Taulukko 14. Variksenmarjan marjontaan vaikuttavat tekijät mikromittakaavatasolla ja 
niiden suhteet. Negatiiviset vaikutukset eroteltu harmaalla, * p < 0,05, ** p < 0,01, *** p < 
0,001. 
  GLM Vastaava-GEE 
Terrestrinen disturbanssi -0,0195*** -0,0147 
Fluviaalinen disturbanssi -0,1325*** -0,0890 
Bioottinen disturbanssi -0,2216*** -0,1624 
Maaperän kosteus -0,0188*** -0,0100 
Maaperän lämpötila 0,1913*** 0,3447 
Maaperän pH 0,6105*** 0,2386 
Säteily 0,8520*** -0,0240 










7. Tulosten tarkastelu 
 
Alueellisen mallintamisen näkökulmasta spatiaalisen mittakaavan huomioiminen on 
äärimmäisen tärkeää tulosten tulkintavaiheessa (Turner et al. 1989; Pearson & 
Dawson 2003; Luoto & Hjort 2006; Wisz et al. 2013). Kokonaiskuvan muuttujien 
vaikutuksista ja interaktiosuhteiden muutoksista luo eri mittakaavatasoilla tapahtuva 
analyysi. Tuloksena on nähtävissä, miten useat tekijät vaikuttavat variksenmarjaan 
samanaikaisesti, ilmeten eri tavoin levinneisyysalueen eri osissa (kuva 26 ja 
taulukko 15). Tulokset ovat hyvinkin kompleksiset. Sen lisäksi, että 
variksenmarjaan vaikuttavat muuttujat ilmenevät eri tavoin ja määrin, vaikuttavat 
nämä muuttujat myös toisiinsa, toistensa kautta variksenmarjaan, ja myös 
variksenmarja vaikuttaa niihin.  
Taulukko 15. Yleiskatsaus variksenmarjan levinneisyyteen, peittävyyteen, korkeuteen ja 
marjontaan vaikuttavat tekijät mikromittakaavatasolla (vaikutuksen suunta: — = 
negatiivinen, + = positiivinen, tyhjä = muuttuja ei sisältynyt parhaaseen malliin). 
  Levinneisyys Peittävyys Korkeus Marjonta 
Terrestrinen disturbanssi — —  — 
Fluviaalinen disturbanssi — — — — 
Bioottinen disturbanssi  —  — 
Maaperän kosteus  +  — 
Maaperän lämpötila — — — + 
Maaperän pH +  + + 
Säteily  +  + 
Mesotopografia + + — — 
 
Mikromittakaavatason mallintaminen saattaa arvioida nykytilaa ja tulevaisuuden 
kehityssuuntia osuvammin ja realistisemmin kuin karkeammat, 
makromittakaavatasoon perustuvat mallit (Williams et al. 2003). Pienen 
mittakaavan tärkeyttä korostavat myös arktis-alpiinisten alueiden paikallisiin 
kasvuolosuhteisiin vaikuttavat topografiset vaihtelut ja haastavat olosuhteet (Körner 
2003: 31–46; Scherrer & Körner 2011). Paikallisesti otolliset olosuhteet Saanan 
pohjoisrinteellä voivat vaikuttaa variksenmarjaan enemmän kuin ilmastomuuttujat 
tai korkeus merenpinnasta. Rustad et al. (2001) varoittavat, että vasteiden 
laajentaminen pienimuotoisilta tutkimusaloilta saaduista tuloksista laajemmille 
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mittakaavatasoille heikentää analyysia. Mikromittakaavatasolla tapahtuvat 
muutokset runsaudessa ovat kuitenkin pääasiallisesti spatiaalisten vasteiden 
edeltäjiä tai niiden seurauksia (taulukko 1: Turner et al. 2001; Pearson & Dawson 
2003; Huntley et al. 2010). Mittakaavatasot eivät toimi täysin erillään, vaikka 
antavatkin erisuuntaisia vasteita (kuva 26).  
7.1. Variksenmarjan levinneisyys 
Variksenmarjan levinneisyyteen vaikuttavien tekijöiden vaikutukset riippuvat 
mittakaavasta (Turner et al. 1989; Levin 1992; Reed et al. 1993; Palmer & White 
1994; Walsh et al. 1998: 193). Lämpötilaan ja kosteuteen liittyvät ilmastotekijät 
edustavat laaja-alaisen ympäristön voimakkaita vaikutuksia kasvillisuuteen, mutta 
niiden vaihtelu pienemmillä mittakaavatasoilla on kohtalaista (Pearson et al. 2002; 
Virtanen et al. 2006). Mikromittakaavatasolla vallitsee suurempi ryhmä 
paikallisempia ympäristötekijöitä (Greig-Smith 1952, 1979; Thrush 1991; Reed et 
al. 1993; Pearson & Dawson 2003; Kraan et al. 2010). Tämä näkyy myös 
variksenmarjan ilmastovasteiden visualisoinnissa (kuva 26). Makro- ja 
mesomittakaavatasolla lämpötilalla ja kosteudella on vaihtelevan selvä vaikutus 
variksenmarjan levinneisyyteen, mutta mikromittakaavatasolla muuttujien vaikutus 
on heikompi, korostaen spatiaalisten (eri mittakaavatasot) ja temporaalisten 
(tammikuu/heinäkuu) erojen vaikutuksia (Brown 1971; Jonasson et al. 1996; 
Hartley et al. 1999; Bär et al. 2008; Crawford 2008). Esimerkiksi heinäkuun 
keskilämpötilan suhteen eteläisillä, etelään avautuvilla rinteillä tai 
keskilämpötiloiltaan korkeammilla alueilla lämpimät päivät hillitsevät 
variksenmarjan kasvua (ns. negatiivinen vaste, kuva 26 d). Viileämmissä biomeissa 
pohjoisessa tai pohjoiseen avautuvilla rinteillä ja harjanteilla yksilöt hyötyvät 
lämpimistä päivistä (positiivinen vaste, kuva 26 e) (kts. Bär et al. 2008). 
 
7.1.1. Eurooppa 
Euroopan mittakaavatasolla variksenmarjan levinneisyyttä ilmentävät hyvin 
ilmastomuuttujat, jotka selittävät yli puolet lajin esiintymisen vaihtelusta.  
Variksenmarjan esiintymisen todennäköisyys tutkituilta alueilta Euroopassa on 
keskimäärin  8 %. Lajin  kasvu rajoittuu arktis-alpiinisille alueille (kuva 27), joiden 
lämpötila- ja kosteusolosuhteet täyttävät tietyt kriteerit (kuva 26 a, d ja g). Brownin 
(1971) mukaan variksenmarjan levinneisyyttä kontrolloivat ympäristötekijät, jotka 
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vastaavat merellisen ilmaston vaikutuksia, kuten pienemmät erot kylmimmän ja 
lämpimämmän kuukauden välillä sekä suuremmat keskisadannat (Bell & Tallis 
1973; Norokorpi et al. 2008). Selvää merellisen ilmaston suosimista ei kuitenkaan 
ole nähtävillä. Parhaan mallin vasteissa huomaamaton suhde sadantaan korostuu 
muuttujan yksittäisessä tarkastelussa (kuva 26 a), josta selviää variksenmarjan 
läsnäolo korkean keskisadannan alueilla (kts. Bell & Tallis 1973). Lajia esiintyy 
sadannan ollessa 417 mm – 2945 mm, mikä kattaa kaikki paitsi Euroopan 
kuivimmat alat (taulukko 4). Vaikka laji välttääkin makromittakaavatasolla 
kuivempia alueita (kuva 26 a), on levinneisyyden ja sadannan suhde melko heikko 
(taulukko 8). Kaikista ilmastomuuttujista variksenmarjan suhde sadantaan vaikuttaa 
olevan riippumattomin. Sadannan merkitsevä vaikutus ei kenties ole nähtävillä näin 
laajalla mittakaavatasolla, jos vaikutus on esimerkiksi riippuvainen topografiasta 
(Bär et al. 2008; Litaor et al. 2008).   
 
Mereisyyttä ilmentäviin vähäisiin lämpötilavaihteluihin ei tässä tutkimuksessa 
paneuduttu, mutta lämpötilan vaikutus on kuitenkin merkittävä. Variksenmarja ei 
esiinny lämpötilavaihtelujen koko gradientilla (kuva 26 f ja g). Variksenmarjan 
nykyinen levinneisyys on rajoittunut pohjoisen pallonpuoliskon viileämmille 
alueille (Bell & Tallis 1973), eteläisen Euroopan variksenmarjaesiintymien 
korkeuden merenpinnasta kompensoiden leveyspiirin keskimääräisiä lämpötiloja 
(kuva 27). Lukuisissa tutkimuksissa kuvaillaan kasvavien lämpötilojen voimakkaita, 
myönteisiä vaikutuksia variksenmarjaan (Parsons et al. 1994; Shevtsova et al. 1997; 
Klanderud & Birks 2003; Alsos et al. 2007; Wilson & Nilsson 2009; Kullman 
2010), mutta lämpötilojen vaikutukset ovat kuitenkin riippuvaisia spatiaalisista ja 
temporaalisista seikoista (Pearson & Dawson 2003). Etelässä tai etelään avautuvilla 
rinteillä lämpimät päivät hillitsevät variksenmarjan kasvua, kun taas pohjoisessa tai 
pohjoiseen avautuvien rinteiden ja harjanteiden yksilöt hyötyvät lämpimistä päivistä 
(Brown 1971; Jonasson et al. 1996; Hartley et al. 1999; Bär et al. 2008; Crawford 
2008). Eurooppa kattaa laajan ilmastogradientin ja koska variksenmarja on arktis-
alpiinisten alueiden laji on sen mieltymys kesälämpötilojen viileämpään päähän 
ilmeinen. Variksenmarjan kannalta edullisen lämpötilan merkitys ilmenee selvästi 
kasvukauden lämpimimmän kuukauden, heinäkuun, lämpötilan (Laine 1978) 
negatiivisessa vaikutuksessa variksenmarjan levinneisyyteen (kuva 26 d). Kuvasta 
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26 d voi nähdä, että variksenmarjan levinneisyys Euroopassa on erityisen rajoittunut 
juuri kasvukauden kannalta tärkeän heinäkuun lämpötilojen suhteen. Euroopan 
lämpimimmät alueet ovat liian lauhkeat tai muuten ympäristöltään epäsuotuisat 
variksenmarjan kasvuun: heinäkuun keskilämpötilan ylittäessä +20,8 °C ei 
variksenmarjaa esiinny. Myös Brown (1971) sekä Bär et al. (2008) toteavat 
kesälämpötilojen vaikutuksen variksenmarjaan olevan selvä.  
 
Matalat talvilämpötilat vaikuttavat harvoin arktisiin kasveihin (Sonesson & 
Callaghan 1991), mutta kylmimmän kuukauden lämpötilan tunnetaan vaikuttavan 
monen kasvilajin levinneisyyteen (Thuiller et al. 2005).  Tammikuun 
keskilämpötilan vaikutus variksenmarjaan makromittakaavatasolla on positiivinen 
(taulukko 8). Tammikuun keskilämpötilan ollessa alle -17,4 °C tai yli +4,5 °C, ei 
havaintoja ole tehty. Äärimmäiset talvilämpötilat rajoittavat variksenmarjan 
levinneisyyttä (kuva 26 g). Talvilämpötilat nousevat nopeiten arktis-alpiinisilla 
alueilla (Parmesan & Yohe 2003; Root et al. 2003; Christensen et al. 2007: 902; 
Wilson & Nilsson 2009) ja Britteinsaarilla on jo ilmentynyt korrelaatio tammikuun 
lämpötilojen nousun ja variksenmarjan levinneisyyden vähentymisen välillä (Brown 
1971; Crawford 2008). Tulevaisuudessa variksenmarja rajoittuu kenties 
kylmempien talvien alueille, joilla lämpötilat pysyvät alhaisempina tai olosuhteet 
ovat muuten otolliset.  
 
Kasvillisuuteen vaikuttavat tekijät kuitenkin ilmentyvät eri tavoin 
levinneisyysalueiden eri osissa (Havström et al. 1993). Euroopan mittakaavatason 
tarkastelu kattaa laajan levinneisyysalueen ja tarkastelee tekijöiden 
yhteisvaikutuksia; tulokset eivät ota kantaa alueen sijaintiin pohjoinen-etelä 
akselilla, vuoristoisuuden vaikutukseen tai rannikon läheisyyteen (katso Buizer et 
al. 2012).  
7.1.2. Luoteis-Enontekiö 
Variksenmarjan esiintymisen keskimääräinen todennäköisyys tutkimusalueella on 
yli 52 %, ilmentäen hyvin lajin runsaslukuisuuden (Tybirk et al. 2000) ja 
vallitsevuuden (Grace et al. 2002; Bruun et al. 2006) Suomen Lapissa (Norokorpi et 
al. 2008). Variksenmarjakankaiden tiedetään kattavan puolet Enontekiön 
tunturikankaista ja 31 % suurtuntureiden paljakkakasvillisuudesta (Eurola et al. 
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2003). Kuva 31 havainnollistaa lajin hyödyllisen matalan kasvutavan Luoteis-
Enontekiön äärimmäisimmillä kasvualustoilla. 
 
Ilmastomuuttujien tärkeys variksenmarjan levinneisyyden kannalta jatkuu 
makromittakaavatasolta mesomittakaavatasolle, mutta vaikutusten suhde muuttuu 
(kuva 26), havainnollistaen hallitsevien muuttujien mittakaavariippuvuuden 
(taulukko 1) (Reed et al. 1993; Turner et al. 2001). Mesomittakaavatasolla Luoteis-
Enontekiössä variksenmarjan levinneisyyttä selittävät hyvin sekä lämpötila että 
kosteusolosuhteet, mutta tärkeimmäksi tekijäksi nousee tammikuun, eli kylmimmän 
kuukauden, keskilämpötila. Tammikuun keskilämpötilan vaikutus on tälläkin 
mittakaavatasolla positiivinen (taulukko 9). Lukuisissa tutkimuksissa kuvaillaankin 
korkeampien lämpötilojen myönteisiä vaikutuksia variksenmarjaan (Parsons et al. 
1994; Shevtsova et al. 1997; Klanderud & Birks 2003; Alsos et al. 2007; Wilson & 
Nilsson 2009; Kullman 2010). Vaikutusta kenties voimistaa tutkimusalan sijainti, 
sillä pohjoisilla alueilla variksenmarja hyötyy lämpimistä päivistä (kuva 26) (Brown 
1971; Jonasson et al. 1996; Hartley et al. 1999; Bär et al. 2008; Crawford 2008). 
 
Kuva 31. Variksenmarjan mattomainen peittävyys Saana-tunturilla n. 850 m korkeudessa. 
Variksenmarjan peittävyys vähenee korkeammalle mentäessä kylmyyden ja kivikkoisuuden 
takia (Norokorpi et al. 2008). Lämpötila on selvästi tärkeä tekijä variksenmarjan 
levinneisyyden suhteen, jota kenties korostaa tutkimusalan pohjoinen sijainti (Brown 1971; 
Jonasson et al. 1996; Hartley et al. 1999; Bär et al. 2008; Crawford 2008).  
 
Variksenmarjan levinneisyys Luoteis-Enontekiössä (kuva 26 b, e, h) rajoittuu 
alueille, joissa tammikuun keskilämpötila on -13,4 °C – -15,9 °C ja heinäkuun +7,9 
°C – +11,6 °C välillä. Lämpötila on selvästi tärkeä tekijä variksenmarjan 
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levinneisyyden suhteen. Euroopassa lajia tavataan tammikuun keskilämpötilan 
ollessa alimmillaan -17,4 °C; Luoteis-Enontekiössä variksenmarjaa ei tavata näin 
kylmiltä alueilta. Tämä osoittaa, ettei lämpötila kuitenkaan yksin pysty selittämään 
lajin levinneisyyttä, vaikka se tässä valikoituikin parhaaksi selittäväksi tekijäksi. 
7.1.3. Saana 
Variksenmarjalle sopivan kasvuympäristön suhteellisen enentymisen takia lajin 
levinneisyys kasvaa mittakaavatason pienentyessä. Mikromittakaavatason 
parhaaseen malliin sisältyvät viisi muuttujaa selittävät vain 25 % variksenmarjan 
levinneisyydestä Saanalla, joten lajin levinneisyyteen vaikuttavia tekijöitä jäi 
selvästi mallintamatta. 
 
Stressinsietokykyisenä lajina variksenmarja on hyvin kilpailukykyinen 
heikkoravinteisissa ekosysteemeissä (Karlsson 1987; Tybirk et al. 2000; Shevtsova 
2005; Fletcher et al. 2010) kuten Saanan tutkimusalueella (Eurola et al. 2004). 
Maaperän pH:lla on positiivinen vaikutus variksenmarjan levinneisyyteen tällä 
alueella, vaikka lajin tiedetään suosivan happamia maaperiä (Karlsson 1987; 
Elvebakk & Spjelkavik 1995; Fletcher et al. 2010). Tässä tapauksessa koko 
tutkimusalan maaperän voi nähdä olevan hapan (taulukko 6), joten korkeamman 
pH:n näennäisen positiivinen vaikutus on suhteellista. Maaperän ravinteiden 
saatavuuteen vaikuttavat pH:n lisäksi myös maaperän lämpötila (Nadelhoffer et al. 
1991; Bonan & Van Cleve 1992) jonka vaikutuksia variksenmarjaan on tutkittu 
niukasti, mutta lajin on todettu ainakin hetkellisesti hyötyvän korkeammista 
maaperän lämpötiloista (Hartley et al. 1999). Tässä tutkimuksessa maaperän 
lämpötilojen vaikutus lajin levinneisyyteen näyttää kuitenkin olevan negatiivinen. 
Mitä lämpimämpi maaperä, sitä epätodennäköisemmin siinä esiintyy 
variksenmarjaa; mitä viileämpi maaperä, sitä todennäköisemmin siinä esiintyy 
variksenmarjaa (kuva 26 f). Kenties maaperän lämpötilasta riippuva ravinteiden 
saatavuus ei tässä systeemissä vaikuta variksenmarjan levinneisyyteen, tai sitten 
maaperän pH ja lämpötila kertovat jostain muusta kuin ravinteiden vaikutuksesta, 
kuten esimerkiksi mesotopografiasta (taulukko 7). Vaikka maaperän kosteuden 
gradientti tutkimusalalla on laaja (taulukko 6), ei se kuitenkaan sisältynyt 
parhaaseen malliin, yhtyen aikasempaan tietoon variksenmarjan 




Negatiivisesti korreloituneiden fluviaalisen disturbanssin ja mesotopografian 
(taulukko 7) yhteisvaikutus on nähtävillä variksenmarjan levinneisyyden 
yhteydessä. Tutkimusalue sijaitsee rinteellä, missä fluviaalisen disturbanssin 
esiintyminen rajoittuukin todennäköisemmin painanteisiin, joissa vesi virtaa ja 
joihin sitä kerääntyy, johtaen kasvillisuuden tuhoutumiseen (kuva 32) (Hupp 1988; 
Wohl 2000) ja tulvimisen aiheuttamien anaerobisten olosuhteiden kautta 
variksenmarjan kuolemaan (Bell & Tallis 1973). 
 
Kuva 32. Keväinen sulamisvesiuoma ja variksenmarjan levinneisyys muodostavat tässä 
selvän rajan. Kuva hieman Saanan tutkimusalaa alempana, n 660 m mpy (toukokuu 2012). 
 
Mesotopografian positiivinen vaikutus viittaa lajin suosivan korkeamman 
mesotopografisen luokituksen saavia aloja. Variksenmarjaa esiintyy kaikilla 
tutkimusalan harjanteilla ja vain kahdessa painanteeksi luokitellussa ruudussa, 
tukien aikaisempaa tietoa variksenmarjan painanteita välttelevästä ja harjanteita 
suosivasta kasvusta (Edvardsen et al. 1988). Kasvamalla ohuen ja aikaisin sulavan 
lumipeitteen alueilla, kuten harjanteilla, voi variksenmarja sopeutua maaperän 
liikkeiden aiheuttamaan disturbanssiin (Jonasson & Sköld 1983). Terrestrisen 
disturbanssin ja mesotopografian lineaarinen suhde on positiivinen (taulukko 7), 
mutta disturbanssin vaikutus variksenmarjaan on sopeutumista vastaan viittaavasti 
negatiivinen.  
 
Arktis-alpiinisilla alueilla yleisten ja usein voimakkaiden terrestristen ja 
fluviaalisten disturbanssien (Grime 1977; Walker & Walker 1991; Körner 2003; 
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Nagy & Grabherr 2009; le Roux et al. 2013b) vaikutukset ovat nähtävissä 
mikromittakaavatason tarkastelussa. Muuttujat sisältyvät variksenmarjan 
levinneisyyttä mallintavaan yhtälöön, jossa molempien disturbanssiluokkien 
vaikutus lajin levinneisyyteen on negatiivinen.  Disturbansseilla on tärkeä rooli 
dominoivien lajien vähentymisessä (Kotanen 1997; Byers 2002), esimerkiksi 
vähentämällä variksenmarjan allelopatisia ominaisuuksia näin pienentäen sen 
vaikutuksia muihin kasveihin (Olofsson et al. 2005; Bråthen et al. 2010). Vähäinen 
disturbanssi ei tarkoita, että variksenmarja olisi läsnä, mutta korkean disturbanssin 
alueilla sen esiintyminen on epätodennäköisempää. Terrestrisen disturbanssin 
alaisena olevia harjanteita suosiva levinneisyys ilmentää näiden alueiden olevan 
variksenmarjalle suotuisia, disturbanssista riippumatta. Variksenmarjan tiedetään 
olevan herkkä terrestriselle disturbansille (Dahl 1987; Bruun et al. 2006), mutta 
harvoin toistuvan disturbanssin alueilla variksenmarja menestyy melko hyvin 
(Tybirk et al. 2000; Olofsson et al. 2005; Aerts 2010; Manninen 2011) korostaen 
lajin voimakasta kilpailukykyä. Tässä tutkimuksessa tarkasteltiin vain aktiivisen 
disturbanssin näkyvää esiintymistä, ei niinkään sen toistuvuutta tai kestoa.  
7.2. Variksenmarjan peittävyys 
 7.2.1. Luoteis-Enontekiö 
Variksenmarjakankaat kattavat huomattavan osuuden Enontekiön tunturikankaista 
ja paljakkakasvillisuudesta (Eurola et al. 2003). Variksenmarjan vallitsevuus 
(Oksanen & Virtanen 1995; Virtanen & Eurola 1997; Grace et al. 2002; Bruun et al. 
2006; Norokorpi et al. 2008) näkyy selvästi myös tässä tutkimuksessa. 
Ilmastomuuttujien merkitys mesomittakaavatasolla ilmenee myös variksenmarjan 
peittävyydessä. Kuten variksenmarjan levinneisyydenkin, myös lajin peittävyyttä 
parhaiten ennustava ilmastotekijä on positiivisesti vaikuttava tammikuun 
keskilämpötila, joka selittää 29 % lajin peittävyyden vaihteluista. Tammikuun 
keskilämpötilan vaikutuksessa variksenmarjaan on havaittavissa selvä kynnysarvo. 
Lämpötilan vaikutus lajin peittävyyteen ei tietyn raja-arvon jälkeen näyttäisi olevan 
kovin merkittävä; lämpötilan ylittäessä -15,9 °C nousee lajin peittävyys melko 
kumulatiivisesti. Tulokset vahvistavat käsitystä talvilämpötilojen ja niissä 





Variksenmarjan peittävyyttä Saanalla parhaiten kuvaava malli selittää 29 % 
peittävyydessä tapahtuvasta vaihtelusta ja sisältää kaikki muuttujat paitsi pH:n. 
Topografiset erot kaltevuudessa, aspektissa, varjostuksessa ja tuulisuudessa luovat 
samalle korkeudelle kasvuympäristöjen mosaiikin (Haapasaari 1988), joka näkyy 
myös variksenmarjan vaihtelevassa levinneisyydessä (kuva 28) Saanan rinteillä. 
Karkeasti yleistettynä variksenmarjan pienimittakaavainen peittävyys on 
suurimmillaan suhteellisesti koholla olevilla ja runsaasti säteilyä saavilla, vähäisen 
disturbanssin aloilla, joiden maaperän kosteus on suhteellisen korkea ja lämpötila 
suhteellisen alhainen. 
 
Luoteis-Euroopassa variksenmarja esiintyy todennäköisemmin vähemmän säteilyä 
saavilla pohjoiseen tai itään avautuvilla alueilla (Gimingham 1961), mutta rinteen 
viettosuunnalla ei Enontekiön alueella ole aikaisemmin todettu olevan kovin suurta 
vaikutusta variksenmarjakankaiden peittävyyteen (Eurola et al. 2003). Säteilyn 
positiivinen vaikutus kuitenkin viittaa variksenmarjan hyötyvän alueellisesti 
voimakkaasta säteilystä Saanan pohjoisrinteellä (kts. Elvebakk & Spjelkavik 1995; 
Bär et al. 2008).   
 
Variksenmarjan tiheän, kloonimaisen kasvutavan (Sonesson & Callaghan 1991; 
Norokorpi et al. 2008) vuoksi laji on voimakas kilpailija tilasta (Pellissier et al. 
2010), kattaen mattomaisesti suuriakin aloja (Billings & Mooney 1968; Bell & 
Tallis 1973; Karlsson 1987; Jonasson 1989; Shevtsova et al. 1997).  Variksenmarja 
on peittävyydeltään selvästi tutkimusalan runsain laji, kattaen 13,9 % ruuduista. 
Tiheimmillään lajin peittävyys nousi jopa 85 %:iin ruudukossa 3 (kuvat 33 ja 34). 
Etenkin ruudukossa 3 variksenmarjakeskittymän vaikutukset mikroilmastoon 
(Chapin et al. 2005; Scherrer & Körner 2011) ja maaperään (Bell & Tallis 1973; 
Gallet et al. 1999; Tybirk et al. 2000; Aerts 2010) ovat oletettavasti huomattavat. 
Maaperän lämpötilat ovat selvästi muita ruudukoita alhaisemmat (liite 1) ja 
variksenmarjan suhde maaperän lämpötilaan on negatiivinen, viitaten kenties 
variksenmarjan tiheän kasvutavan tuottamiin lämpöolosuhteisiin. Matalan 
kasvillisuuden ja ilmakehän välisestä vähäisemmästä lämmönsiirrosta (Grace et al. 
1989; Grace et al. 2002) johtuen varpujen lämpötilat ovat päivisin 5 – 10 °C ilmaa 
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korkeammat (Grace et al. 2002). Lämpiminä ajankohtina vaikutus voi olla 
päinvastainen. Lämpö ei kenties tiheän kasvutavan vuoksi välity maaperään asti 
säteilyn heijastuessa pois variksenmarjasta. Maaperän lämpötilan vaikutuksia 
variksenmarjaan ei tunneta kovinkaan hyvin, mutta esimerkiksi Hartley et al. (1999) 
kokeellisessa tutkimuksessa kohotetut maaperän lämpötilat johtivat ensin 
runsaampaan kasvuun, mutta pitkän aikavälin myötä muutokset tasaantuivat. 
    
Kuvat 33 ja 34. Ruudukko 3 on variksenmarjan peittävyyden keskittymä. Laji peittää 45 % 
alasta. Molemmista kuvista erottuu variksenmarjan vähäisempi peittävyys keskellä 
ruudukkoa, missä sijaitsee mesotopografinen painanne. 
 
Maaperän vaikutus on monimutkainen. Saanalla variksenmarjakankaat indikoivat 
hapanta ja ravinneköyhää maaperää (Eskelinen 2010), joten sen levinneisyyden 
voisi olettaa seuraavan matalan maaperän pH:n, kosteuden ja lämpötilan indikoimia 
alueita (ts. negatiivinen interaktio). Oletus toteutuu ainoastaan maaperän lämpötilan 
kohdalla. Olettamuksena oli variksenmarjan piittamattomuus kosteudesta (Eurola & 
Virtanen 1991) tai Kilpisjärven merelliseen kasvuympäristöön suhteutettuna lajin 
viihtyminen kuivemmassa maaperässä (Eurola & Virtanen 1991; Jonasson & Sköld 
1983; Tybirk et al. 2000). Kostean maaperän lämpötila on kesällä alhaisempi kuin 
kuivan (Kivinen et al. 2012), joka saattaa vaikuttaa maaperän kosteuden 




     
Kuvat 35 ja 36. Ruudukko 4 (idästä katsottuna): Fluviaalisen disturbanssin alainen 
painanne (kuvien alaosa) sekä terrestrisen disturbanssin muokkaama harjanne (kuvien 
yläosa). Painanne on keväisin sulamisvesiuoma, mutta sulamisvesien vähetessä se kuivuu 
(Seppälä 1997). Variksenmarjan peittävyys on suurin harjanteella, missä terrestrinen 
disturbanssi sekä maaperän keskilämpötila olivat korkeammat ja maaperän kosteus 
pienempi kuin niittymäisellä alueella. Kuvassa 36 pallojen koko kertoo variksenmarjan 
peittävyydestä, värit kertovat mesotopografisen gradientin indeksin. 
 
Maaperän pH:n puuttuminen mallista kertoo mahdollisesti sen vähäisestä 
vaikutuksesta lajin peittävyyteen, mutta heijastaa kenties enemmänkin tutkimusalan 
maaperän happamuutta. Koska laji pystyy kasvamaan laajalla pH-gradientilla (Bell 
& Tallis 1973), eivät tutkimusalan pH-olosuhteet vaikuta variksenmarjan 
peittävyyteen yhtä paljon kuin sen esiintymiseen. Vaikka pH ei esiinny parhaassa 
mallissa, saattaa ravinteiden merkitys ilmetä maaperän lämpötilan tarkastelun 
kautta. Monessa kokeellisessa tutkimuksessa ravinteiden lisääminen on 
merkitsevästi vähentänyt variksenmarjan peittoa (Nilsson et al. 2002; Brancaleoni 
2007; Bråthen et al. 2010), kenties heijastuen peittävyyden ja maaperän 
lämpötilojen negatiivisessa suhteessa. 
Kilpisjärven vuosi 2011 oli keskiarvoltaan vähäsateisempi kuin vuodet 1971 – 2000 
(Kersalo & Pirinen 2009), ja koska ilmaston vaikutukset näkyvät myös maaperässä 
(Nadelhoffer et al. 1991; Bonan & Van Cleve 1992), saattoivat maaperän 
kosteusarvot olla keskimääräistä alhaisemmat. Maaperän kosteus on topografian ja 
sulamisvesien vaikutusten alaisena (Bliss et al. 1994; Walker et al. 1994; Press et al. 
66 
 
1998; Kade et al. 2005; Litaor et al. 2008), joten kenties sen vaikutukset 
heijastuvatkin näistä tekijöistä. Mesotopografia vaihtelee paljon ruudukoilla, joten 
se aiheuttanee huomattavia alueellisia eroja kosteudessa, ravinteikuudessa ja 
kasvukauden pituudessa (Billings 1973; Haapasaari 1988; Stallins 2006). 
Mesotopografian voi olettaa olevan lumipeitteeseen ja näin sulamisvesiin (kuva 35) 
merkitsevästi vaikuttava tekijä Saanan tutkimusalueella (Walker et al. 2001). 
Maaperän kosteus on yleisesti ottaen pienimmillään harjanteiden huipuilla (10) ja 
korkeimmillaan painanteissa (1) (Billings 1973). Variksenmarja on pakkasenkestävä 
(Norokorpi et al. 2008) ja kasvaa ensisijaisesti vähä- tai keskilumisilla paikoilla 
(Bell & Tallis 1973), kuten harjanteilla, missä maaperän kosteus on alhainen. 
Saanan alueella korkeimmat kosteusarvot löytyvät mesotopografiaryhmästä 3. 
Mesotopografian suhteen variksenmarja näyttää suosivan harjannetta lähempänä 
olevia aloja kuin painanteita, liittyen hyvin aikaisempaan tietoon variksenmarjan ja 
lumipeitteen suhteista (kuvat 35 – 38) (esim. Bell & Tallis 1973; Norokorpi et al. 
2008). Mesotopografian vaikutus variksenmarjan peittävyyteen on 
huomattavaimmillaan ruudukossa 4 (kuvat 35 ja 36). Kenties lajin harjanteita 
suosiva levinneisyys heijastaa niillä vallitsevia kuivia olosuhteita, missä vähäisen 
kosteuden hyöty johtaa sen positiiviseen vaikutukseen. Mesotopografian 
vaihtelevuus aiheuttaa alueellisia eroja myös disturbanssissa (esimerkiksi 
solifluktiota (kuva 37) tapahtuu rinteillä (French 2007: 225–227) ja deflaatiota 
harjanteilla (Billings 1973). Mesotopografian vaikutus heijastuu muiden selittävien 
muuttujien, kuten maaperän pH:n ja terrestrisen disturbanssin jakautumisessa niiden 
välisten korrelaatioiden (taulukko 7) takia. 
 
Arktis-alpiinisten alueiden disturbanssit ovat yleisyydestään ja voimakkuudestaan 
johtuen tärkeitä kasvilajien pienimittaisen levinneisyyden kannalta (Grime 1977; 
Walker & Walker 1991; Körner 2003; Nagy & Grabherr 2009; le Roux et al. 
2013b). Sekä geomorfologisten että bioottisten disturbanssityyppien lukeutuminen 
parhaaseen malliin tukee tietoa niiden tärkeydestä levinneisyysmallien (Wisz et al. 
2013; le Roux et al. 2013b) lisäksi myös peittävyyttä tarkastelevissa malleissa. 
Kaikilla disturbanssimuodoilla on tässä tutkimuksessa negatiivinen vaikutus lajin 
peittävyyteen, yhtyen yleiseen olettamukseen, että disturbanssit ovat tärkeitä 
dominoivien lajien, kuten variksenmarjan, vähentymisen suhteen (Jonasson 1996; 
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Kotanen 1997; Byers 2002; Olofsson et al. 2005; Bråthen et al. 2010; Manninen 
2011). Kaikkien disturbanssien selvästi negatiiviset vaikutukset variksenmarjaan 
ovat erityisen kiinnostavia siksi, että ne voivat vähentää variksenmarjan 
haittavaikutuksia muihin kasveihin (Olofsson et al. 2005; Bråthen et al. 2010). 
Disturbanssi voi esimerkiksi johtaa paljaiden maalaikkujen syntyyn (kuva 14) 
(Gough 2006; Vistness & Nellemann 2008), joita variksenmarjan uskotaan olevan 
hidas täyttämään (Hagen 2002; Olofsson et al. 2005). Terrestrisen disturbanssin 
aiheuttamat epäedulliset kasvuolosuhteet ruudukossa 1 erottuvat kuvista 37 ja 38. 
Toisaalta esimerkiksi ruudukossa 4 (kuva 36) terrestrinen disturbanssi on 
voimakasta mesotopografisella harjanteella mutta ei näytä vaikuttavan 
variksenmarjan peittävyyteen, viitaten disturbanssityyppien vaikutusten 
vaihtelevuuteen. Kenties kasvamalla ohuen ja aikaisin sulavan lumipeitteen alla 
olevilla harjanteilla variksenmarja sopeutuu maaperän liikkeiden aiheuttamaan 
disturbanssiin (Jonasson & Sköld 1983). 
 
Kuvista 32, 36, 39 ja 40 näkyy, miten fluviaaliset prosessit vaikuttavat 
variksenmarjaan negatiivisesti (Bell & Tallis 1973; Hupp 1988; Wohl 2000). 
Interaktiosuhde toimii myös toisin päin, sillä kasvillisuus voi vaikuttaa 
disturbanssien esiintymiseen ja voimakkuuteen (esim. Matsuoka 2001; Hjort & 
Luoto 2009). Näin myös kasvutavalla (mattomainen tai yksittäinen esiintyminen) 
voi olla suuri vaikutus lajin menestymiseen. Kenties peittävämpi kasvutapa 
vähentää disturbanssien haittavaikutuksia, näin ylläpitäen peittävyyden ja 





          
Kuvat 37 ja 38. Variksenmarjan peittävyys suhteessa terrestriseen disturbanssiin 
ruudukossa 1. Ruudukon alaosa (näkyy kuvien alaosissa) on myöhään sulavan 
lumipeitteen alaisena ja terrestrinen disturbanssi on voimakasta. Variksenmarjaa ei näiltä 
ruuduilta löydy. Kuvassa 38 pallojen koko kertoo variksenmarjan peittävyydestä, värit 























Kuvat 39 ja 40. Variksenmarjan peittävyys on vähäisempi korkeamman 
fluviaalisen disturbanssin alueella ruudukossa 2 (näkyy kuvien alareunassa, jossa 
fluviaalinen disturbanssi on paljastanut kivikon). Kuvassa 40 pallojen koko kertoo 
variksenmarjan peittävyydestä, värit kuvaavat fluviaalisen disturbanssin prosentuaalista 




Arktis-alpiinisten alueiden eläimistön vaikutukset heijastuvat kasvillisuuteen 
herbivorian, lannan ja kuluttamisen kautta (kuva 41) (Sonesson & Callaghan 1991; 
Wisz et al. 2013). Nämä bioottiset disturbanssit lukeutuivat parhaisiin malleihin 
epäedullisina tekijöinä sekä variksenmarjan peittävyyden että marjonnan kannalta 
(taulukko 15). Herbivoria ei useimmiten ole variksenmarjalle vakava uhka (Aerts 
2010; Bråthen et al. 2010; Tybirk et al. 2000). Toisaalta, herbivorien tiheyksien on 
todettu vaikuttavan variksenmarjaan (Jeffers et al. 2012) ja tunturisopulin kanta ja 
täten sen vaikutus kasvillisuuteen oli tutkimusajankohtana huipussaan (Olofsson et 
al. 2012). Saanan tutkimusalueella porojen laidunnuksen merkitys kasvillisuudelle 
on huomattava (Oksanen & Virtanen 1995), ja vähätuottoisten ympäristöjen eliöstö 
hyödyntää todennäköisemmin kaikkia runsaita kasveja (Aunapuu et al. 2008), 
näiden tulosten valossa kenties myös variksenmarjaa. 
 
Kuva 41. Tunturisopulin kolojen ja tallomisen aiheuttaman bioottisen disturbanssin 
vaikutuksia variksenmarjan peittävyyteen. Levinneisyyteen ei bioottinen disturbanssi 
ainakaan lyhyellä mittakaavalla näytä vaikuttavan, mutta disturbanssin negatiivinen 
vaikutus lajin peittävyyteen on selvästi nähtävillä. Iso-Malla, noin 700 m mpy, heinäkuu 
2011. 
 
7.3. Variksenmarjan korkeus 
Parhaan mallin perusteella voidaan ehdottaa mesotopografian, fluviaalisen 
disturbanssin, maaperän lämpötilan ja pH:n soveltuvan valituista muuttujista 
parhaiten variksenmarjan keskikorkeuden mallintamiseen. Mallin sisältämät 
muuttujat selittävät yli 50 % variksenmarjan korkeusarvoista Saanan pohjoisrinteen 
tutkimusalueella. Aineiston visualisointi paljastaa muihin vastemuuttujiin 
verrattaessa suppeamman pohjan analyysille (kuva 29), mutta mallin selitysaste oli 
kaikista tutkimuksen malleista korkein. Korkea selitysaste johtunee osittain mallin 
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sisältämien muuttujien vähäisestä määrästä, mutta kertoo myös näiden tekijöiden 
voimakkaasta vaikutuksesta variksenmarjan morfologiaan mikromittakaavatasolla. 
Korkeuteen vaikuttavat selvästi eniten juuri maaperän muuttujat. 
 
Disturbanssityypeistä yllättäen vain fluviaalisella disturbanssilla (taulukko 13) 
näyttää olevan vaikutusta variksenmarjan korkeuteen, pienentäen sitä. Fluviaalisella 
disturbanssityypillä on kuitenkin alhainen peittävyys (20 %) tutkimusalalla, ja 
suurin osa korkeushavainnoista on ruuduissa, joissa fluviaalinen disturbanssi on 
olematonta. Tämän negatiivisen trendin voi nähdä olevan riippuvainen vain 26 
havainnosta. Toisaalta, jos vähäinenkin fluviaalinen disturbanssi voi vaikuttaa lajiin 
negatiivisesti, voi muuttujan tulkita olevan merkityksellinen.  
Kuva 42. Variksenmarjan matala kasvumuoto harjanteella ruudukkossa 4. 
Mesotopografisen gradientin vaikutus heijastuneena todennäköisesti lumipeitteen 
paksuudesta vaikuttaa selvästi spatiaalisiin eroihin lajin korkeudessa. Heinäkuu 2011.  
 
Herbivorian ei uskota olevan variksenmarjalle vakava uhka (Bell & Tallis 1973; 
Aerts 2010; Bråthen et al. 2010; Tybirk et al. 2000; Dahlgren et al. 2009; Jeffers et 
al. 2012). Bioottisen disturbanssin puuttuminen parhaasta mallista myös ehdottaa, 
että sen vaikutus variksenmarjan korkeuteen ei ole merkittävä, ainakaan 
mikromittakaavatasolla. Terrestrisen disturbanssin puuttuminen parhaasta mallista 
on yllättävää, sillä esimerkisi tuulen voisi luulla vaikuttavan suuresti lajin 
korkeuteen. Variksenmarjaa tavataan usein suhteellisen tuulisilta paikoilta, joissa 
sen matala habitus on sen suojana (Bell & Tallis 1973; Hämet-Ahti et al. 1998; 
Norokorpi et al. 2008). Mesotopografia kuitenkin lukeutuu parhaaseen malliin ja 
sen vaikutus on negatiivinen, ja kuten kuvista 42 ja 43 näkee, harjanteiden 
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variksenmarjat ovat keskimäärin matalakasvuisempia kuin gradientin toisessa 
päässä kasvavat. Harjanteilla tuulen vaikutus on todennäköisesti suurempi, 
vaikuttaen variksenmarjan korkeuteen sekä välittömästi että välillisesti, esimerkiksi 
lumipeitteen jakautumisen kautta. selittäen matalamman kasvutavan. Terrestrinen 
disturbanssi ei sisältynyt parhaaseen malliin, mutta tuulen aiheuttamaa disturbanssia 
tarkasteltiin pelkästään deflaation välityksellä, eikä sen kokonaisvaikutusta otettu 
huomioon. 
 
Kuva 43. Variksenmarjan keskikorkeuden (cm) vaihtelu mesotopografisella gradientilla, jota 
kuvaa musta viiva (ei suhteellinen). Keskimäärin korkeimmat variksenmarjat löytyvät 
mesotopografiaryhmästä 3, jossa myös maaperän kosteusarvot ovat korkeita. 
 
Maaperän kosteus ei yllättäen lukeutunut parhaaseen malliin vaikka lajin on 
aiemmin huomattu kasvavan usein tuuheampana ja lyhytoksaisempana kuivassa 
maaperässä. Kosteassa maaperässä lajin oksat ovat harvemmat ja pidemmät ja 
kasvu muutenkin vähäisempää (Bell & Tallis 1973; Shevtsova et al. 1997). 
Toisaalta, variksenmarja ei ole maaperän kosteuden kannalta vaativa (Eurola & 
Virtanen 1991), tai kenties kosteuden vaikutus on vuodenaikariippuvaista. 
Fluviaalisen disturbanssin haittavaikutukset liittyvät kenties liian suuriin 
kosteusarvoihin aikaisin kasvukaudella, mutta eivät ole havaittavissa enää 
myöhemmin. Vaihtoehtona on myös, että kosteuden merkitys heijastuu 
mesotopografiasta, sillä maaperän kosteus on yleisesti ottaen pienimmillään 
harjanteiden huipuilla (10) ja korkeimmillaan painanteissa (1) (Billings 1973). 
Kuivassa maaperässä yksilöt ovat usein lyhyempiä kuin kosteassa maaperässä (Bell 
& Tallis 1973), ja näin on myös Saanalla, missä korkeimmat kosteusarvot löytyvät 
72 
 
mesotopografiaryhmästä 3, josta löytyy myös suurin variksenmarjan keskikorkeus 
(kuva 43).  
 
Maaperän lämpötilan kasvaessa variksenmarjan korkeus vähenee. Tämä viittaa 
päinvastaiseen tulokseen kuin Hartley et al. (1999) tutkimuksessa, jossa kohotetut 
maaperän lämpötilat johtivat lyhyessä aikavälissä runsaampaan kasvuun, sekä 
Parsons et al. (1994) tutkimuksessa, jossa laji reagoi kokeellisesti nostettuihin 
lämpötiloihin kasvattamalla pidemmät versot. Tässä tutkimuksessa alhaisempien 
lämpötilojen alueet näyttävät mahdollistavan korkeimmat kasvumuodot. Maaperän 
keskilämpötilan noustessa yli 9,5 °C jää variksenmarjan korkeus poikkeuksetta alle 
5,1 cm, kun taas korkeimmat yksilöt löytyvät maaperän lämpötilan ollessa alle 9,25 
°C. Saattaa olla, että matalampi variksenmarja on ollut tiheäkasvuisempi ja nostanut 
mikroilmaston (Grace et al. 2002) ja näin myös maaperän lämpötiloja. Toisaalta 
aloilta, joiden keskilämpötila on noin 9 °C, löytyy sekä keskikorkeuden minimi- 
(1,33 cm; 9,03 °C) että maksimiarvot (7,57 cm; 9,16 °C), viitaten 
kasvuolosuhteiden ja muuttujien monimutkaisuuteen. 
 
Happaman maaperän ekosysteemit korostavat stressinsietokykyisen variksenmarjan 
kilpailukykyä (Chapin & Shaver 1985; Karlsson 1987; Elvebakk & Spjelkavik 
1995; Shevtsova 2005; Fletcher et al. 2010), sillä lajin ravinteita säästävä kasvutapa 
(Sonesson & Callaghan 1991) mahdollistaa sen kasvun niukkaravinteisilla 
maaperillä, kuten Saanan tutkimusalueella, jonka pH vaihtelee 3,78 ja 5,5 välillä. 
pH:n ollessa alle 4,5 ei variksenmarjan keskikorkeus ylitä 5 cm (liite 1). Maaperän 
pH:n vaikutus variksenmarjan korkeuteen on ainoa positiivinen muuttuja valitussa 
mallissa, kenties viitaten ravinteiden saatavuuden kontrolliin lajin kasvun kannalta. 
 
Varpujen tärkeimpiä ekosysteemeihin vaikuttavia piirteitä ovat niiden albedo ja 
lumen kasautumista lisäävä kasvutapa, jotka liittyvät kasvuston korkeuteen (Sturm 
et al. 2001). Variksenmarjan korkeus voi vaikuttaa sen ympäristöön: korkeammaksi 
kasvava variksenmarja sitoo enemmän lunta, joka sulaessaan lisää maaperän 
kosteutta. Maaperän kosteus ei kuitenkaan sisältynyt parhaaseen malliin, joten 
variksenmarjan korkeuden ja maaperän kosteuden väliset interaktiosuhteet jäävät 
heikoiksi Saanan tutkimusalueella. Lumen vaikutus näkyy mahdollisesti 
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mesotopografian kautta. Bokhorst et al. (2012a) tutkimuksessa kasvunopeus oli 
melkein kaksinkertainen lumen peittämillä alueilla verrattuna lumivapaisiin 
alueisiin (Bokhorst et al. 2012a). Kenties keskimäärin korkeampien 
variksenmarjojen esiintyminen lähempänä pitkälumisia painanteita viittaa 
samanlaiseen trendiin tässäkin tutkimuksessa. Mesotopografisen gradientin 
ääripäissä pärjäävät eri kasvumuodot (Billings 1973; Chapin et al. 1996; Bruun et 
al. 2006), joilla on pyritty selittämään arktisten alueiden kasvillisuuden 
levinneisyyttä ja rakennetta suhteessa ympäristömuuttujiin (Shaver & Chapin 1980; 
Shaver et al. 1998: 153). Kasvumuodon ollessa kaikille variksenmarjayksilöille 
sama (ainavihanta varpu) kasvutavat kuitenkin vaihtelivat tutkimusalalla suuresti, 
vaihettuen matalan mattomaisesta korkeampaan ja pystympään kasvutapaan. 
Variksenmarjan korkeuteen vaikuttavien tekijöiden vaikutus saattaa heijastua 
kasvutavan kautta myös lajin peittävyyteen. Variksenmarjan kuvaillaan olevan 
morfologialtaan aluksi vertikaalisesti suuntautunut, hakeutuen myöhemmässä 
kasvuvaiheessa maanpintaa pitkin kasvavaksi (Bell & Tallis 1973). Variksenmarjan 
kokonaiskasvun määrä ei vertikaalisuunnassa välttämättä kerro niinkään itse 
variksenmarjaan vaikuttavista tekijöistä kuin sen vaikutuksista muihin lajeihin, 
esimerkiksi varjostamisen ja suojan kautta.  
7.4. Variksenmarjan marjonta 
Variksenmarjan marjonnan eli kelpoisuuden kannalta näyttää siltä, että paras malli 
on vain huonosti selittävistä malleista paras vaihtoehto. Selittämättömäksi jää 84 % 
marjojen määrässä tapahtuvasta vaihtelusta vaikka parhaaseen malliin lukeutuvat 
kaikki muuttujat. Marjonnan keskihajonta oli vastemuuttujista suurin (taulukko 2) ja 
se on monimutkaisin kaikista mallinnetuista variksenmarjavasteista. Marjojen 
määrä riippuu suurelti kukinnan onnistumisesta ja ympäristötekijöistä (Laine 1978). 
Marjonnan tiedetään olevan sopivissa olosuhteissa runsasta (Hämet-Ahti et al. 
1998). Näihin tuloksiin nojaten sopivat olosuhteet marjonnalle ovat vähäisen 
disturbanssin ja maaperän kosteuden alueet mesotopografisen gradientin yläosissa, 
joissa maaperän lämpötila ja pH sekä säteilymäärät ovat sopivan korkeat. Kaikkien 
muuttujien mukaanlukeutuminen parhaaseen malliin korostaa heikkojenkin 




Yksittäisistä ruuduista eniten marjoja (240 kpl) oli ruudukon 4 yläosassa (kuva 30), 
mutta havainto on äärimmäinen keskiarvoon nähden (taulukko 2). Runsaimmillaan 
marjonta on ruudukoissa 3 ja 5. Vähimmillään se on ruudukoissa 1 ja 2, joissa 
vallitsevat korkean disturbanssin olosuhteet ovat variksenmarjalle epäsuotuisat. 
Kaikilla disturbanssiryhmillä on negatiivinen vaikutus marjontaan. le Roux et al. 
(2013b) tutkimuksessa fluviaalisten häiriöiden huomioiminen tuotti vahvoja vasteita 
lajeille, jotka ovat veden aiheuttaman kulutuksen tai sedimentin kasautumisen 
vaikutusten alaisina. Variksenmarjan suhdetta fluviaalisiin prosesseihin ei tunneta, 
eikä tutkimuksessa eritelty eroosiota ja kasautumista, joten tarkkaa syytä muuttujan 
tärkeyteen malleissa on hankala todeta.  
 
Herbivorian näennäisesti negatiivinen vaikutus voidaan nähdä lajin dispersaalin 
kannalta positiivisena (Popp et al. 2011). Variksenmarjan on perinteisesti todettu 
leviävän pääosin kloonimaisesti kerrostumalla (Bell & Tallis 1973). Szmidt et al. 
(2002) uskovat suvullisen leviämisen olevan yleisempää kuin on aiemmin luultu 
pienialaisesta dispersaalista ja alhaisesta itävyysmenestyksestä riippumatta (Hagen 
2002; Olofsson et al. 2005). Siementämiseen panostaminen ei välttämättä ole 
kannattava strategia arktis-alpiinisilla alueilla (Chester & Shaver 1982; Callaghan & 
Emanuelsson 1985; Carlsson & Callaghan 1990; Callaghan et al. 1992; Wookey et 
al. 1993), mutta variksenmarjan runsas marjonta viittaa sen olevan tärkeä tietyillä 
aloilla. Kenties olosuhteiden ollessa sopivat laji panostaa marjontaan kasvun sijaan. 
Esimerkiksi maaperän ollessa suhteellisesti lämmin on vaikutus muille 
vastemuuttujille epäedullinen, mutta marjonnalle myönteinen (taulukko 15). 
Kilpisjärven vuosi 2011 oli keskiarvoltaan lämpimämpi kuin vuodet 1971 – 2000 
(Kersalo & Pirinen 2009), ja koska ilmaston vaikutukset näkyvät myös maaperässä 
(Nadelhoffer et al. 1991; Bonan & Van Cleve 1992), olivat maaperän lämpötilat 
mahdollisesti keskimääräistä korkeammat. Saattaa olla, että keskimäärin 
korkeampien maaperän lämpötilojen vaikutus ei tämän kasvukauden aikana ehtinyt 
vaikuttaa variksenmarjaan kasvuun, mutta marjontaan se vaikutti positiivisesti. 
Kenties marjontaan eniten vaikuttavat tekijät liittyvät maaperän ravinteisiin. Tätä 
tukee ravinteiden helpompi saatavuus lämpimästä (Nadelhoffer et al. 1991; Bonan 
& Van Cleve 1992) ja korkeamman pH:n (Peet et al. 2003; Nordin et al. 2004) 
maaperästä. Wookey et al. (1993) tutkimuksessa variksenmarjan marjonta kasvoi 
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ravinnemäärien noustessa, mitä tässä tutkimuksessa ilmentävät maaperän lämpötilan 
sekä pH:n positiiviset vaikutukset marjontaan (taulukko 14). Ravinteiden on todettu 
liittyvän myös maaperän kosteuteen (Fisk et al. 1998), mutta kosteudella on 
marjaisuuteen negatiivinen vaikutus. Myös aikaisemmassa tutkimuksessa (Wookey 
et al. 1993) lajin marjaisuuden on huomattu vähentyvän kosteuden lisääntyessä. 
Maaperän kosteudella on monimutkainen vaikutus variksenmarjaan. 
Levinneisyyteen se vaikuttaa negatiivisesti, marjontaan positiivisesti, ja korkeuteen 
se ei tässä tutkimuksessa näytä vaikuttavan. Kenties maaperän olosuhteisiin 
vaikuttaa tässä tutkimuksessa näkymätön tekijä, kuten ravinteiden saatavuutta 
parantava mykorritsa. 
 
Tulosten yleistettävyys on epävarmaa, eikä spatiaalisia tai temporaalisia eroja sovi 
unohtaa. On kyseenalaista, miten hyvin marjojen määrä kertoo variksenmarjan 
lisääntymiskapasiteetista ja elinkyvystä. Runsaistakin marjamääristä huolimatta 
variksenmarjan taimia löytyy luonnosta hyvin harvoin (Baskin et al. 2002; Szmidt 
et al. 2002; Graae et al. 2008). Marjontaa selittävän mallin selitysasteen alhaisuus 
voi johtua puuttuvista selittävistä muuttujista tai kertoa siitä, että variksenmarjaan 
vaikuttavien tekijöiden seuraukset näkyvät kasvulle mahdollisesti tärkeämmillä osa-
alueilla, kuten sen peittävyydessä tai korkeudessa.  
7.5. Variksenmarja ja muuttuva ilmasto 
Ympäristömuutoksen ennustetaan vaikuttavan ratkaisevasti lajien levinneisyyksiin, 
ekosysteemeihin sekä biodiversiteettiin. Muutosten havaitsemisen ja ennustamisen 
tarve on nyt suurempi kuin koskaan (Kerr & Ostrovsky 2003). Se, miten lajit 
reagoivat ympäristömuutokseen, on äärimmäisen tärkeää ekosysteemien 
tulevaisuudelle. Muutosten sekä niiden vaikutusten laatu ja intensiteetti ovat 
spatiaalisesti ja temporaalisesti hyvin monimutkaiset (Molau & Alatalo 1998; Press 
et al. 1998; Rustad et al. 2001). Kasvillisuuteen heijastuvien vaikutusten uskotaan 
korostuvan arktisilla ja alpiinisilla alueilla (Parmesan & Yohe 2003; Root et al. 
2003; Christensen et al. 2007: 902; Wilson & Nilsson 2009). Muutokset 
lajirakenteissa ja dominoivien lajien, kuten variksenmarjan, peittävyyksissä ovat 
huomionarvoisia, sillä muutosten vaikutukset heijastuvat ekosysteemien 




Joidenkin tutkimusten mukaan varpukankaat tulevat muuttumaan radikaalisti 
ilmastonmuutoksen johdosta (Theurillat & Guisan 2001; Grace et al. 2002; Körner 
2003; Walther 2003; Sundqvist et al. 2008). Pitkäikäinen, hitaasti leviävä ja 
satunnaisesti itävä variksenmarja saattaa olla herkkä ympäristössä tapahtuville 
muutoksille. Laji saattaa kokea yhden sukupolven aikana 
sopeutumismahdollisuuksia vaikeuttavia muutoksia (Carlsson & Callaghan 1991; 
Jonasson 1992). Toiset tutkimukset taas ennakoivat variksenmarjan sietokyvyn 
(Phoenix et al. 2001) ja arktisten ekosysteemien kompleksisuuden (Wilson & 
Nilsson 2009) takaavan lajin kohtalaisen kestävyyden ilmaston muuttuessa 
(Virtanen et al. 2003; Wilson & Nilsson 2009; Eskelinen 2010; Virtanen et al. 2010; 
Milbau et al. 2012). 
 
Kuva 44. Kaaviokuva lajien vasteista ilmaston muuttuessa. Hallitseva responssi riippuu 
lajista, muutosten laajuudesta (y) ja nopeudesta (x). Spatiaaliset responssit eli muutokset 
maantieteellisessä levinneisyydessä ovat hallitsevina vasteina nopeiden ja laajojen, kuten 
tälle vuosisadalle ennustetuttujen, muutosten seurauksena (tekijän muokkaama: Huntley et 
al. 2010). 
 
Ympäristömuutoksen vaikutukset voivat vaihdella mittakaavatasojen, 
tutkimusalojen (Molau & Alatalo 1998; Press et al. 1998), kasvilajien (Chapin et al. 
1995; Henry & Molau 1997; Press et al. 1998; Walther et al. 2002; Klanderud 
2008), toiminnallisten ryhmien sekä yhteisöjen välillä (Molau & Alatalo 1998; Van 
Wijk et al. 2003; Jägerbrand et al. 2009), joten niiden ennustaminen on hankalaa. 
Lajien responssit ilmastonmuutokseen vaihtelevat muutosten vauhdin ja laajuuden 
mukaan (kuva 44). Tälle vuosisadalle ennustetut nopeat ja laajat muutokset ovat jo 
alkaneet aiheuttaa spatiaalisia responsseja (Huntley et al. 2010) myös 
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variksenmarjassa (Buizer et al. 2012). Lukuisista tutkimuksista (esim. Klanderud & 
Birks 2003; Wilson & Nilsson 2009; Kullman 2010; Buizer et al. 2012; Kaarlejärvi 
et al. 2012) saadut ristiriitaiset tulokset muutosten suunnasta, suuruudesta ja 
laadusta saattavat johtua spatiaalisista eroavaisuuksista. Variksenmarjan 
levinneisyydessä tapahtuneet muutokset ovat paikkasidonnaisia, riippuen 
kasvupaikasta ja maantieteellisestä sijainnista (Jonasson et al. 1996; Hartley et al. 
1999; Crawford 2008). Metsien variksenmarjayhteisöt reagoivat positiivisesti 
nouseviin lämpötiloihin (Jonasson et al. 1996; Kaarlejärvi et al. 2012), kankaiden 
yhteisöissä ei ole huomattu muutosta (Jonasson et al. 1996) ja tundraympäristössä 
variksenmarjan vaste on negatiivinen (Kaarlejärvi et al. 2012). Variksenmarjan 
sijainti pohjoinen–etelä akselilla voi vaikuttaa sen responssiin ilmastonmuutokseen 
(Buizer et al. 2012) johtuen levinneisyysalueen kattavista ympäristö- ja 
ilmastoeroista. Lajin levinneisyys on tutkitusti pienentynyt Iso-Britanniassa, 
Saksassa ja Alankomaissa (Buizer et al. 2012), mahdollisesti keskitalvilämpötilan 
nousun takia (Bell & Tallis 1973), joka voi estää lepotilan alkamisen ja johtaa 
kasvun alkamisen viivästymiseen (Heide 1993; Partanen et al. 1998). Lämpötilan 
nouseminen vaarantaa etenkin epäsuotuisissa olosuhteissa (Walther et al. 2002, 
2003; Root et al. 2003; Aerts et al. 2006; Menzel et al. 2006; Neilson et al. 2005; 
Crawford 2008; Wilson & Nilsson 2009), kuten levinneisyysalueen reunoilla, 
kasvavat variksenmarjayhteisöt (Graglia et al. 1997; Prieto et al. 2009).  
 
Tässä tutkimuksessa variksenmarja suosii makromittakaavatasolla suhteellisesti 
lämpimämpiä tammikuun keskilämpötiloja ja suhteellisesti viileämpiä heinäkuun 
lämpötiloja (taulukko 8). Variksenmarjan levinneisyys Euroopassa on erityisen 
rajoittunut heinäkuun lämpötilojen suhteen (kuva 26 d). Euroopan lämpimimmät 
alueet ovat liian lauhkeat tai muuten ympäristöltään epäsuotuisat variksenmarjan 
kasvuun. Koska Euroopan lämpötilat tulevat edelleen nousemaan (Jones & Moberg 
2003; Christensen et al. 2007: 886–872), saattaa lajille epäsuotuisten 
kasvuolosuhteiden osuus kasvaa. Tätä tukee tieto positiivisesta korrelaatiosta 
variksenmarjan siitepölyn ja viilentyvien ilmasto-olosuhteiden välillä (Brown 1971; 
Bell & Tallis 1973). Buizer et al. (2012) eivät kuitenkaan löytäneet todisteita 
variksenmarjan levinneisyyden vähenemisestä lämpötilojen noustessa, lajin 
reagoidessa positiivisesti kokeelliseen lämpenemiseen sen eteläisillä 
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levinneisyysaloilla (Buizer et al. 2012). Myös variksenmarjan pohjoisilla 
levinneisyysrajoilla, kuten Huippuvuorilla (Alsos et al. 2007) ja Skandeilla 
(Klanderud & Birks 2003; Wilson & Nilsson 2009; Kullman 2010), on huomattu 
lämpenemisen (Kattenberg et al. 1996; Christensen et al. 2007: 886–872) suotuisa 
vaikutus. Kuvan 26 e ja f perusteella Luoteis-Enontekiössä on variksenmarjalle liian 
kylmiä kasvupaikkoja, mutta lämpimän ääripään rajat eivät alueella ylity. 
Euroopassa lajia esiintyy tammikuun keskilämpötilan ollessa korkeimmillaan +4,5 
°C ja heinäkuun keskilämpötilan +20,8 °C; Luoteis-Enontekiön vastaavat 
maksimilämpötilat ovat -13,4 °C ja +12 °C, joten lämpeneminen tuskin ainakaan 
välittömästi vähentää lajin alueellista menestymistä, talvilämpötilojen nopeasta 
noususta (Parmesan & Yohe 2003; Root et al. 2003; Christensen et al. 2007: 902; 
Wilson & Nilsson 2009) huolimatta. Variksenmarjan levinneisyys Luoteis-
Enontekiössä vähenee korkeuden kasvaessa lyhyen kasvukauden sekä alhaisten 
lämpötilojen takia. Kasvukauden pidetessä ja lämpötilojen noustessa voi 
variksenmarjan peittävyys  tällä alueella lisääntyä (Norokorpi et al. 2008). Myös 
tässä tutkimuksessa lajin levinneisyys on lämpötilojen positiivisen vaikutuksen 
alaisena (kuvat 26 e ja h), ennustaen lajin levinneisyyden ja peittävyyden kasvavan 
lämpötilojen noustessa. Ilmastotiedot eivät kuitenkaan riitä tekemään ennustuksia 
variksenmarjan tulevaisuuden levinneisyydestä (MacArthur 1972: 132). Suoraan 
lämpenemisen aiheuttamien muutosten sanotaan olevan pientä verrattuna 
esimerkiksi laiduntamisen, UV-säteilyn, kosteuden tai ravinteiden määrän 
muutosten vaikutuksiin (Walker et al. 2006; Wilson & Nilsson 2009).  
 
Ilmastonmuutoksen vaikutukset variksenmarjaan eivät ilmene ainoastaan 
levinneisyyskuvioissa, vaan näkyvät kasvukauden pidentymisen kautta (Parmesan 
& Yohe 2003; Root et al. 2003) lajin fenologiassa ja versojen kasvussa (Parsons et 
al. 1994; Shevtsova et al. 1997), vaikuttaen variksenmarjan menestykseen 
muuttuvassa ilmastossa. Pidemmät ja lämpimämmät kesät saattavat olla hyödyksi 
hitaasti itävälle variksenmarjalle (Graae et al. 2008), sillä kukinnan ja marjonnan 
onnistuminen riippuu suurelti ilmastosta (Laine 1978). Resurssien käyttö 
kasvulliseen kasvuun suvullisen lisääntymisen sijaan maksimoi lajin kilpailu- ja 
elinkyvyn vaativissa olosuhteissa (Chester & Shaver 1982; Callaghan & 
Emanuelsson 1985; Carlsson & Callaghan 1990; Callaghan et al. 1992; Wookey et 
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al. 1993). Olosuhteiden muuttuessa saattaa variksenmarjan strategia vaihtua ja 
leviäminen siementen välityksellä kasvaa.  Toisaalta, marjonnan onnistumista 
saattaa paremmin kuvata siementen itämismenestys, jonka edistäjät saattavat erota 
täysin marjonnan kvantitatiiviseen onnistumiseen johtavista tekijöistä.  
 
Maaperän kosteusarvoja nostava sadanta ei tässäkään tutkimuksessa (kts. Parsons et 
al. 1994; Keuper et al. 2012) näytä olevan tärkein variksenmarjan levinneisyyteen 
vaikuttava tekijä, sillä sen vaikutus lajin levinneisyyteen Euroopassa oli kaikista 
muuttujista heikoin, heijasten kenties sadannan spatiaalisesti vaihtelevia vaikutuksia 
(Bär et al. 2008; Litaor et al. 2008) sekä sadannassa tapahtuvien muutosten 
spatiaalista vaihtelevuutta (Christensen et al. 2007: 872). Sadannan koko vuoden 
keskiarvon käyttäminen yksinkertaisti tutkimusta, mutta kesän ja talven sadannat 
saattavat vaikuttaa variksenmarjaan täysin eri tavoin. Kesäsadannan vaikutus lajiin 
lienee melko välitön kun talvisadanta lumena vaikuttaa variksenmarjaan eri tavoin 
eikä sen kosteutta tuova vaikutus ole suora. Pohjois-Euroopassa lumipeitteen keston 
odotetaan vähenevän ja keskisadannan kasvavan (Kattenberg et al. 1996; 
Christensen et al. 2007: 886–872). Nämä muutokset muuttavat myös maaperän 
spatiaalisia ja temporaalisia kosteusolosuhteita (Christensen et al. 2007: 902–903, 
Anisimov et al. 2007: 662) ja niiden vaikutukset sadannan ja 
lumensulamisolosuhteiden kautta saattavat olla merkittävät, sillä maaperän 
kosteudella ja etenkin fluviaalisella disturbanssilla on ilmeinen vaikutus 
variksenmarjaan (taulukko 15). Maaperän kosteudella on positiivinen vaikutus 
variksenmarjan peittävyyteen. Muuttuvien kosteusolosuhteiden ehdotetaan myös 
olevan tärkeä variksenmarjaan liittyvää (Wilson & Nilsson 2009) pensastumista 
lisäävä tekijä (Sturm et al. 2001; Piao et al. 2006; Wilson & Nilsson 2009; Olofsson 
et al. 2011; Elmendorf et al. 2012). 
 
Disturbanssien negatiiviset vaikutukset kaikkiin vastemuuttujiin (taulukko 15) 
kuvastavat hyvin aluetta, jonka alhaiset lämpötilat ja ravinnestressi tekevät 
kasvillisuudesta herkän disturbanssille (Jonasson et al. 1996). Luonnolliset 
disturbanssit ovat ilmaston ja siinä tapahtuvien muutosten alaisina (Walker & 
Walker 1991) ja niiden oletetaan muuttuvan ja vähentyvän arktisilla alueilla 
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(Virtanen et al. 2010). Vähenevä disturbanssi sekä disturbanssiherkkyys 
vaikuttaisivat variksenmarjaan todennäköisesti positiivisesti. 
 
Ravinteiden vapautumisen ja saatavuuden ennustetaan lisääntyvän ilmaston ja täten 
maaperän lämmetessä (Nadelhoffer et al. 1991; Bonan & Van Cleve 1992; Kane et 
al. 1992; Graglia et al. 1997), jonka uskotaan vaikuttavan positiivisesti kasvien 
kasvulliseen kasvuun (Wookey et al. 1993; Aerts et al. 2009). Tilanne saattaa 
kuitenkin olla päinvastainen variksenmarjan suhteen. Ravinnesaatavuutta edustavan 
pH:n vaikutus variksenmarjaan on positiivinen (taulukko 15), mutta positiivisen 
vaikutuksen voi tulkita suhteellisena tutkimusalan happaman maaperän takia. 
Lämpimämpi maaperä vaikuttaa negatiivisesti variksenmarjan levinneisyyteen, 
peittävyyteen ja korkeuteen, mahdollisesti heijastaen variksenmarjan kilpailukykyä 
heikkoravinteisilla alueilla (Tybirk et al. 2000). Maaperän lämmitessä ja 
ravinnesaatavuuden lisääntyessä saattaa lajin levinneisyys vähentyä. Lisääntynyt 
ravinnesaatavuus kuitenkin laskee maaperän suhteellista ravinnepitoisuutta 
kasvillisuuspeiton lisääntyessä (Kaarlejärvi et al. 2012), jolloin muutokset 
variksenmarjan levinneisyydessä ovat riippuvaisia myös muiden lajien vasteista 
ympäristömuutokselle. Tutkimusalan alhaiset pH ja ravinnearvot yhdessä lajin 
suuren peittävyyden kanssa korostavat sen kilpailukykyä heikkoravinteisissa 
ekosysteemeissä.  
 
Olofsson et al. (2011) ennustavat, että tulevaisuudessa variksenmarjan levinneisyys 
saattaa rajautua harjanteille. Mesotopografisen gradientin keskiosan soveltuessa 
parhaiten useimmille kasvilajeille (Bruun et al. 2006) korvautuu nykyinen 
kangaskasvillisuus kausivihannilla kasveilla (Olofsson et al. 2011). Tulokset eivät 
kuvasta harjanteille rajautumista (liite 1), mutta mesotopografisella sijainnilla on 
merkitystä (taulukko 15). Mesotopografisen vaihtelun aikaansaamien 
mikroilmastollisesti ja elinympäristöllisesti erilaisten alueiden kompleksisuus 
(Billings 1973; Haapasaari 1988; Wilson & Nilsson 2009; Scherrer & Körner 2011) 
tulee todennäköisesti vaikuttamaan variksenmarjaan ilmaston muuttuessa.  
 
Ilmastonmuutoksen eteneminen todennäköisesti ylittää useimpien kasvilajien 
reagoimis- ja leviämiskyvyt (Neilson et al. 2005). Variksenmarjan merkitsevyyttä 
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sivuaa se, että arktiset kasviyhteisöt eivät oletettavasti ole vielä ”lajikyllästettyjä” 
(Stohlgren et al. 2008; Hoffmann 2012), joten joidenkin yhteisöjen uskotaan olevan 
herkkiä uusien lajien invaasiolle (Welling & Laine 2002; Stohlgren et al. 2003; 
Graae et al. 2011; Milbau et al. 2012). Bioottiset tekijät ovat rajoittavampia kuin 
abioottiset tekijät (Pearson & Dawson 2003), ja Milbau et al. (2012) tulokset 
viittaavat siihen, että abioottisen stressin (kuten alhaiset lämpötilat) sijaan 
bioottinen vastus voisi olla tärkeämpi uusien lajien levinneisyyttä estävä tekijä 
arktis-alpiinisilla alueilla. Variksenmarjan aiheuttama bioottinen vastus voi 
vaikuttaa suuresti näiden alueiden kasvillisuuteen. Toisaalta, invaasioherkkien 
yhteisöjen invaasiota edistävät maaperän kosteus, ravinteet ja lumipeite (Forbis 
2003; Graae et al. 2011) mutta estävät lyhyt kasvukausi sekä korkea lajirikkaus 
(Körner 2003; Graae et al. 2011), joten variksenmarjan leviäminen näille aloille on 
epävarmaa. Vallitsevuudestaan huolimatta variksenmarja on myös hitaasti kasvava 
laji (Eskelinen et al. 2009, 2010; Virtanen et al. 2010). Ympäristömuutoksista 
hyötyvien lajien leviäminen voi johtaa elinympäristöjen pienenemiseen tai 
katoamiseen vuorenhuipuilta (Guisan & Theurillat 2000; Theurillat & Guisan 2001; 
Raxworthy et al. 2008) ja mantereiden reunoilta (Virkkala et al. 2008). 
Variksenmarjan sietokyky ravinneköyhissä olosuhteissa (Virtanen et al. 2010) ja 
fenolisuudesta juontava vallitsevuus (Eskelinen et al. 2009; 2010) voivat olla 
keskeisiä tekijöitä ilmaston lämpenemisen vaikutusten kannalta (Grime 2001). Jos 
variksenmarjan levinneisyysalue kasvaa, suurenee myös variksenmarjan 
haittavaikutusten todennäköisyys. Muutokset lajin levinneisyydessä, peittävyydessä, 
korkeudessa sekä marjonnassa voivat vaikuttaa lajin aikaansaamiin olosuhteisiin 
sekä muiden kasvien vasteisiin, mahdollisesti johtaen suuriin muutoksiin 
ekosysteemeissä (Lenoir et al. 2008, 2010; Virtanen et al. 2010; le Roux et al. 
2012). Se, ovatko näiden alueiden kangasniityt, lumenviipymät ja muut 
kasviyhdyskunnat (Norokorpi et al. 2008) enemmän vaarassa suoraan 
ilmastonmuutokselta vai muuttuvilta levinneisyyskuvioilta (kuva 44) ei ole tämän 
tutkimuksen puolesta vastattavissa.  
 
Muuttuva ilmasto vaikuttaa lajien ja ympäristön välisiin, monimutkaisiin suhteisiin 
(Callaghan et al. 2004) eikä tarkkaa tulevaisuudenkuvaa ole mahdollista määrittää. 
Variksenmarjan vaste ilmastonmuutokselle riippuu muutosten vaikutuksista 
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maaperään ja geomorfologisiin prosesseihin (taulukko 15). Muuttuvat 
kasvuympäristöt saattavat suosia muita lajeja variksenmarjan kustannuksella tai 
suosia variksenmarjaa muiden lajien kustannuksella. Kenties variksenmarjan 
peittävyys kasvaa, mutta suhteessa muihin lajeihin. Jos variksenmarjayhteisöt 
muuttuvat, voi palautuminen entiseen kestää monta vuotta (Aerts 2010) tai yhteisö 
voi muuttua täysin, vaikutusten ilmetessä etenkin muualla ekosysteemissä 
(Bokhorst et al. 2011, 2012b). Suurimmat haittavaikutuksest saattavat kuitenkin olla 
vain tilapäisiä (Bokhorst et al. 2012b).  
7.6. Tulosten luotettavuus ja metodologiset kysymykset  
Variksenmarjan ja muiden lajien levinneisyyskuvioiden takana vaikuttavat 
monimutkaiset tekijät ja interaktiosuhteet tekevät ympäristömuutoksen 
ennakoimisen haastavaksi. Lajien levinneisyysmallit tekevät useita olettamuksia, 
muun muassa tekijöiden muuttumattomuudesta ja evolutiivisen adaptoitumisen 
puuttumisesta. Havaitut muutokset variksenmarjan levinneisyydessä (Klanderud & 
Birks 2003; Alsos et al. 2007; Wilson & Nilsson 2009; Kullman 2010) saattavat olla 
vain esiintymien spatiaalisia ja temporaalisia siirtymisiä lajille abioottisesti sopivan 
ympäristön rajoissa (kuva 45; Araújo & Peterson 2012). Tämänkin tutkimuksen 
tulokset tulee tulkita harkitsevasti. Tutkimusasetelma kuitenkin sallii muuttujien 
välisten vuorovaikutusten tutkimisen laajalla aineistolla ja usealla mittakaavalla, 
vaikuttamatta suoraan ympäristöön ja näin väärentämättä tuloksia. Useat 
variksenmarjan levinneisyyttä tutkivat asetelmat ovat olleet kokeellisia, simuloiden 
ympäristössä tapahtuvia muutoksia (esim. Chapin & Shaver 1985; Andrews 1994; 
Parsons et al. 1994; Shevtsova et al. 1997; Press et al. 1998; Tybirk et al. 2000). 
Pelkästään kokeellisiin tutkimuksiin perustuvat mallit sisältävät suuren määrän 
epävarmuutta (Wolkovich et al. 2012), korostaen havaintoaineistojen tärkeyttä. 
 
Tutkimuksessa hyödynnetyt tilastolliset menetelmät ovat olleet käytössä myös 
useissa vastaavanlaisissa tutkimuksissa, eivätkä tulokset poikkea suuresti 
aikaisemmista variksenmarjaa käsittelevistä tutkimuksista (esim. Bell & Tallis 
1973; Elvebakk & Spjelkavik 1995; Tybirk et al. 2000; Bär et al. 2008; le Roux et 
al. 2013b), parantaen niiden luotettavuutta. Tässä tutkimuksessa käytetyt AIC-arvot 
liittyvät mallien selittämättömään vaihteluun, joka voi puolestaan liittyä spatiaalisen 
autokorrelaation läsnäoloon (Hoeting et al. 2006) ja monimutkaisempiin malleihin, 
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jonka takia AIC-mallinvalintamenetelmän käyttöä on arvosteltu (Diniz-Filho et al. 
2008). Spatiaalisen autokorrelaation huomioimiseen hyödynnettiin GEE-malleja 
täydentämään GLM-mallimenetelmää. Levinneisyyksien mallintamisessa ei ole 
yhtä oikeaa lähestymistapaa tai metodia, joten samaa aineistoa voisi tarkastella 
myös erilaisin menetelmin (Austin 2007).  
 
Tutkimus mikromittakaavatason kaltaisella pienellä alueella edistää tulosten 
tarkkuutta, mutta myös vähentää muuttujien vaihtelevuutta, näin vähentäen 
tarkempien suhteiden selvittämistä. Liittämällä tutkimukseen muita, samankaltaisia 
mutta eri olosuhteita kattavia aloja syventäisi analyysia. Tässä tutkimuksessa 
resoluution valintaan vaikutti valmis tutkimusasetelma sekä saatavilla oleva 
aineisto. Makromittakaavatason tarkastelussa käytetty GBIF (2012) on avoin 
biodiversiteettiaineistojen aineistoportaali, joten aineiston luotettavuutta ei voida 
taata. Esimerkiksi variksenmarjan alalajien erottamisen hankaluuden takia 
alalajimääritteisiin ei välttämättä voi luottaa (Bell & Tallis 1973). Virheikkuna ei 
kuitenkaan rajoitu vain makromittakaavatason aineistoon. Mallintamiseen sisältyy 
aina satunnaisuutta, ennustamatonta vaihtelua, joka voi johtua mittausvirheestä, 
puolueellisista näytteistä, puuttuvista selittävistä muuttujista tai muista virheistä 
(Thuiller 2004; Heikkinen et al. 2006: 761–764).  
 
Tutkimuksen pääpiste painottuu kenttätyönä kerätyn aineiston analyysiin, jonka 
keruussa on menetelty johdonmukaisesti. Sekä vaste- että ympäristömuuttujat on 
mitattu pääosin luotettavasti. Tiettyjen muuttujien, kuten disturbanssien, arviointiin 
liittyy kuitenkin aina subjektiivisuutta (Hjort & Luoto 2009), mikä saattaa alentaa 
tutkimuksen vertailtavuutta tai toistettavuutta. Vertailtavuutta saattaa vähentää myös 
Kilpisjärven tärkeimpiin laiduntajiin kuuluvan tunturisopulin (Eskelinen & Oksanen 
2006; Eskelinen 2010) tutkimusajankohtana huipussaan ollut kanta (Olofsson et al. 
2012), jolloin sen vaikutukset kasvillisuuteen olivat voimakkaimmillaan (Olofsson 
et al. 2012). Bioottisten disturbanssien sisällyttäminen levinneisyysmalleihin on 
vaikeaa juuri eläinten kantojen sykleistä ja vaikutuksien hajanaisuudesta johtuen (le 




Tässä esitetyt mallit perustuvat empiirisiin suhteisiin variksenmarjan havaitun 
levinneisyyden (Austin et al. 1990; Guisan & Zimmermann 2000) ja 
ympäristömuuttujien välillä, olettaen, että lajin nykyinen levinneisyys on paras 
linkki sitä kontrolloiviin ympäristötekijöihin. Tutkimus keskittyy variksenmarjan 
havaittuun levinneisyyteen sekä spatiaalisessa että ekologisessa tilassa (kuva 45). 
Tämä saattaa vääristää tuloksia olettamalla havaitun levinneisyyden rajoittuvan 
lajille abioottisesti sopivaan ympäristöön. Näin mallit epäonnistuvat ottamaan 
potentiaalisen levinneisyyden huomioon (Araújo & Peterson 2012). Todellisuudessa 
havaittu levinneisyys on myös bioottisten interaktioiden rajoittama (Pearson & 
Dawson 2003), mihin on otettu kantaa ainoastaan mikromittakaavatason 
tarkastelussa ja vain herbivorien kannalta.  
 
Kuva 45. Variksenmarjan spatiaalisen, ekologisen ja mallinnetun levinneisyyden yhteys. 
Spatiaalisessa tilassa laji kattaa alueen A, mutta esiintymistä ei ole havaittu; alue B on lajille 
sopiva, mutta dispersaalille on este; alue C on sopiva, mutta levinneisyyttä estävät 
bioottiset syyt (esim. kilpailu). Ekologisen tilan alueet D ja E edustavat mahdollista 
levinneisyysaluetta; harmaa alue käsittää toteutuneen levinneisyyden, valkoinen 
toteutumaton, mutta mahdollisen levinneisyysalueen (tekijän muokkaama: Pearson 2007; 
Araújo & Peterson 2012). 
 
Analysointia vaikeuttaa myös variksenmarjan klonaalisuus (Shevtsova et al. 1997). 
Paikallisten levinneisyyksien syitä, suvullisen tai kasvullisen leviämisen 
tuottamana, on vaikea tietää. Mallintamiseen ei liittynyt laajamittaisempaa tietoa 
elinympäristön kelvollisuudesta, kannan kehittymisestä tai dispersaalista, vaikka ne 
ovat tärkeitä tekijöitä lajien levinneisyyksien määrittämisessä (Davis et al. 1998; 
85 
 
Pearson & Dawson 2003; Huntley et al. 2010). Parhaiksi lasketut mallit antavat aina 
jossain määrin yksinkertaistetun kuvan todellisesta tilanteesta.  
 
Muihin yleisiin metodologisiin ongelmiin, kuten alueelliseen autokorrelaatioon ja 
muuttujien välisiin korrelaatioihin, pyrittiin kuitenkin varautumaan 
mallintamisvaiheessa. Mallinnuslähestymistapa ei kuitenkaan ota huomioon 
interaktio- tai toisen asteen termejä, analyysin keskittyessä yksittäisten selittävien 
muuttujien vaikutuksiin. Ekosysteemien monimutkaisuus hankaloittaa analyysia 
(Graham 2003) eivätkä parhaat mallit voi ottaa huomioon todellisuudessa paljon 
monimutkaisempia vasteita (Austin 2005; 2007). Esimerkkeinä voivat olla kuvat 17 
ja 32. Kuvat on otettu samalta alueelta, jonka voi tulkita olevan sekä bioottisen että 
fluviaalisen disturbanssin vaikutuksen alaisena. Disturbanssit voivat käynnistää tai 
voimistaa toisiaan hajottamalla kasvillisuutta (Seppälä 2004). Kun maa on syystä tai 
toisesta kerran paljastunut, on sen paljaana pysyminen todennäköisempää. 
Korrelaatioiden ja yhteisvaikutusten monimutkaisuuden takia selvät syy-
seuraussuhteet ja muuttujien vaikutukset vaikuttavat ajoittain ristiriitaisilta; on 
vaikeaa erotella tekijät ja vasteet toisistaan.  
 
7.7. Ehdotuksia lisätutkimukselle 
Tulokset ovat nostaneet esiin lisäkysymyksiä ja lukuisia mahdollisia 
lisätutkimuksen aiheita. Tärkeimpinä näistä pidän variksenmarjan levinneisyydessä 
tapahtuvia muutoksia ja niiden vaikutuksia. Lajin laaja levinneisyys perustuu sen 
kasvutapaan ja sen tuottaman karikkeen fenolisuuteen (Tybirk et al. 2000; Aerts 
2010). Levinneisyytietojen lisäki myös muutokset lajin peittävyydessä, korkeudessa 
sekä esimerkiksi tilavuudessa ovat huomionarvoisia. Tämän tutkimuksen 
keskipisteenä oli pelkästään variksenmarjan levinneisyyden ja kasvun vaihtelu, 
vaikka myös sen osuutta ja vaihtelua kasvipeitteessä olisi mielenkiintoista tutkia, 
sillä lajirakennemuutoksilla on merkittäviä ekosysteemivaikutuksia (Kardol et al. 
2010). Variksenmarjan kasvutapaan liittyvien tekijöiden, esimerkiksi esiintymien 
laajuuden ja laikukkuuden, tarkastelu syventäisi tietämystä lajin mahdollisista 
vaikutuksista tulevaisuudessa. On hyvin mahdollista, että variksenmarjan 
saavuttaessa mattomaisen peittävyyden, jolloin sen vaikutukset muihin lajeihin ovat 
todennäköisesti myös voimakkaimmillaan, ympäristön vaikutus muuttuu. Näin juuri 
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peittävyyden ja esiintymisen laajuuden merkitys kasvaisi. Olisi myös 
mielenkiintoista vertailla lajiin vaikuttavia tekijöitä ja lajin roolia erilaisissa 
kasvuympäristöissä, esimerkiksi vähä- ja suurituottoisissa yhteisöissä. 
 
Muuttujien ja tulosten analysointi perustui, kuten usein on tapana, keskiarvojen 
vertailuun. Myös muuttujien ääriarvojen ja vaihteluiden tutkiminen olisi 
merkittävää, esimerkiksi talvisten lämpenemisjaksojen vaikutusten kannalta (Gaines 
& Denny 1993; Bokhorst et al. 2008, 2009, 2012). Aikaisemmat tutkimukset 
vahvistavat teoriaa talviolosuhteiden muutosten vaikuttavan dominoiviin arktisiin 
kasveihin, kuten variksenmarjaan (Wipf et al. 2006), joten biogeografisessa 
tutkimuksessa on tärkeää huomata myös muutokset lumiolosuhteissa ja 
talvilämpötiloissa (Wipf et al. 2006, 2010; Bokhorst et al. 2011).  
 
Ympäristömuuttujien, kuten bioottisten interaktioiden tutkiminen myös meso- ja 
makromittakaavatason tarkastelussa (Wisz et al. 2013) olisi hyödyllistä 
tulevaisuuden muutoksia tarkastellessa. Hyödyntämällä kaukokartoitus- ja 
kenttähavaintoja yhdessä tämä voisi olla mahdollista (Nagendra & Gadgil 1999; 
Saveraid et al. 2001; Kerr & Ostrovsky 2003). Laajemmilla skaaloilla kasvillisuutta 
hallitsee fyysinen ympäristö, kun taas pienemmillä skaaloilla kasvien välisten 
suhteiden tärkeys korostuu (Greig-Smith 1952, 1979; Thrush 1991; Reed et al. 
1993; Pearson & Dawson 2003; Kraan et al. 2010). Malleihin ei liitetty kasvien 
välisiä bioottisia interaktioita kuvaavia muuttujia, sillä tutkimuksen olettamuksena 
oli, että muiden lajien vaikutus variksenmarjaan on vähäinen. Olisi kuitenkin 
mielenkiintoista tarkastella miten esimerkiksi vaivaiskoivun leviäminen 
tulevaisuudessa vaikuttaisi variksenmarjaan (kts. Tape et al. 2006). 
 
Variksenmarjan kasvua tarkastelevat tutkimukset ovat keskittyneet versojen 
kasvuun yhden kasvukauden aikana (esim. Shevtsova et al. 1997; Bokhorst et al. 
2012). Tässä tutkimuksessa muuttujana oli variksenmarjan oksien kokonaiskorkeus 
maanpinnasta laskettuna. Tutkimusajankohdan jatkaminen yli kasvukauden 
mahdollistaisi kasvien kasvun tutkimisen fenologisen syklin eri kohdissa 
(esimerkiksi lepo- vrt. kasvukausi). Temporaalisuus ei ilmene tämän tutkimuksen 
tuloksissa, vaikka sen voi olettaa vaikuttavan variksenmarjan levinneisyyteen, 
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etenkin ilmastollisten tekijöiden, lumipeitteen sekä vallitsevan disturbanssityypin 
kannalta (Seppälä 2004; French 2007).  
 
Mikromittakaavan hyvin toimiva tutkimusasetelma olisi mielenkiintoista toteuttaa 
erilaisissa kasvuympäristöissä, muuttamalla esimerkiksi korkeuden, aspektin tai 
vallitsevan kasvillisuuden vaikutusta. Mesotopografisen gradientin lukeutuminen 
kaikkiin malleihin korostaa muuttujan merkitystä. Jatkotutkimus voisi syventyä 
gradientin eri osa-alueiden vertailuun ja esimerkiksi harjanteilla ja painanteissa 
vallitsevien olosuhteiden vaikutuksien tarkasteluun.  
 
Muuttujien yhdistäminen yksinkertaisti analyysia, mutta ei kuitenkaan sovellu 
syvällisempään tarkasteluun. Esimerkiksi tarkastelemalla vain herbivorien 
mekaanisia vaikutuksia tai fluviaalisen disturbanssiin kuuluvia eroosiota ja 
kasautumista erikseen saattaisivat tulokset olla erilaiset ja kertoa tarkemmin 
muuttujien takana vaikuttavista tekijöistä variksenmarjaan. Ympäristömuuttujien 
yhteisvaikutusten perusteellisempi selvittäminen taas edistäisi 
ilmastonmuutostutkimusta, sillä esimerkiksi tammikuun lämpötilan vaikutus 
kasvillisuuteen riippuu lumipeitteen paksuudesta joka taas on riippuvainen sekä 
ilmastollisista että topografisista tekijöistä. On tärkeää muistaa eri topografisten, 
korkeus-, ja ilmasto-olosuhteiden sekä kasvuympäristöjen vaikutus 






Variksenmarjan levinneisyyteen ja kasvuun vaikuttavien tekijöiden ja niiden 
vuorovaikutusten ymmärtäminen on tärkeää etenkin muuttuvassa ympäristössä. 
Ilmastomuuttujilla, disturbanssilla, maaperän ominaisuuksilla sekä topografialla on 
selkeitä välittömiä ja välillisiä vaikutuksia variksenmarjan levinneisyyden ja kasvun 
vaihteluun. Tulokset tukevat aiempia variksenmarjatutkimuksia. Variksenmarja 
kasvaa lukuisissa ympäristöissä ja olosuhteissa arktis-alpiinisilla alueilla. 
Vaikutusten vaihtelevuus eri mittakaavatasoilla ilmentää monimutkaisia ja usein 
mittakaavasidonnaisia syy-seuraussuhteita variksenmarjan levinneisyydessä. 
Muutokset levinneisyydessä ovat suhteellisia, riippuen tarkastelun mittakaavan 
lisäksi myös alueen lähtökohtaisista olosuhteista sekä niiden ja muutosten 
interaktioista. Tulokset tähdentävät mittakaavatason ja vastemuuttujan valinnan 
tärkeyttä biogeografisessa tutkimuksessa. 
 
Ensimmäiseen hypoteesiin viitaten, ilmasto vaikuttaa variksenmarjan 
levinneisyyteen makromittakaavatasolla. Merellisen ilmaston vaikutus oli yllättävän 
heikko. Tärkeydestään huolimatta talviolosuhteet ovat saaneet vähemmän huomiota 
kuin kasvukauden olosuhteet. Tässä tutkimuksessa parhaaksi mesomittakaavatason 
selittäjäksi nousi kylmimmän kuukauden, tammikuun, lämpötila. Kasvukauden 
olosuhteiden tärkeyttä väheksymättä talvilämpötilojen käyttäminen 
levinneisyysmalleissa saattaisi olla, lajista ja sijainnista riippuen, suotavaa. Lajille 
ankarat ilmasto-olosuhteet, kuten heinäkuun lämpimimmät alueet Euroopassa, 
estävät tai haittaavat sen kasvua. Lämpötila ei kuitenkaan yksin pysty selittämään 
lajin levinneisyyttä.  
 
Ilmaston ohella lajiin vaikuttavat myös topografiaan, valoon, ravinteisiin ja 
kasvukauden pituuteen liittyvät tekijät, jotka tulevat ilmi tämän tutkimuksen 
mikromittakaavatasolla. Selkeästi tärkeämpiä muuttujia ei tällä mittakaavatasolla 
havaittu. Vaikutusten suunta ja voimakkuus riippuvat mitattavalla alalla vallitsevista 
olosuhteista, eikä tämän tutkimuksen lähestymistapa ota kantaa vaikutusten 
tärkeysjärjestykseen. Saanan pohjoisrinteen kompleksisuuden vaikutuksesta 
säteilyn, mesotopografian, maaperän ja disturbanssien vaikutukset riippuvat 
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tutkitusta vasteesta, sillä variksenmarjan levinneisyyteen, peittävyyten, korkeuteen 
ja marjontaan mikromittakaavatasolla vaikuttavat tekijät eroavat yllättävän paljon. 
Toinen hypoteesi eri mittakaavatasolla vaikuttavien tekijöiden yhtäläisyydestä ei 
täysin toteutunut, mutta topografian, maaperän, disturbanssien ja kasvukauden 
tärkeys mikromittakaavalla tulee ilmi. Mikromittakaavan vastemuuttujiin 
vaikuttavat vain kolme yhteistä tekijää: fluviaalinen disturbanssi, maaperän 
lämpötila sekä mesotopografia. Vasteet korostavat topografian, disturbanssin ja 
mikroilmaston merkittäviä rooleja mikromittakaavatasoisessa tarkastelussa ja 
mallien selittävyyden parantamisessa (taulukko 15). Ottamatta kantaa 
disturbanssiolosuhteiden voimakkuuteen, kaikilla disturbansseilla on haitallinen 
vaikutus lajin levinneisyyteen ja kasvuun. Disturbanssien epäedulliset vaikutukset 
ovat erityisen kiinnostavia siksi, että ne voivat vähentää variksenmarjan 
haittavaikutuksia muihin kasveihin. Yhteisistä tekijöistä ainoastaan fluviaalisen 
disturbanssin vaikutus on kaikille samansuuntainen, korostaen mittakaavatason 
välisten erojen lisäksi myös vastemuuttujan valinnan tärkeyttä. 
 
Koska kasvillisuuteen vaikuttavat tekijät ilmentyvät eri tavoin levinneisyysalueen 
eri osissa, ilmenevät jotkut levinneisyyttä rajoittavat muuttujat tässä tutkimuksessa 
mikromittakaavatasolla edullisina tekijöinä. Variksenmarjan kasvaa pohjoisilla, 
alhaisen säteilyn alueilla, joten se hyötyy alueellisesti voimakkaasta säteilystä 
Saanan pohjoisrinteellä. Sama ilmenee myös levinneisyyden ilmastovasteissa, jotka 
vaihtelevat eri mittakaavatasoilla suhteessa tutkitulla tasolla vallitseviin 
olosuhteisiin. Kenttätutkimukseen perustuvat mikromittakaavatason mallit on 
johdettu puhtaasti paikallisista havainnoista. Tulokset heijastavat tutkimusalueen 
variksenmarjakangasvaltaista mosaiikkia, eivätkä ne välttämättä pysty ennustamaan 
laajempialaisia olosuhteiden muutoksia 
 
Variksenmarjan levinneisyyden herkkyys (Carlsson & Callaghan 1991; Jonasson 
1992) tai kestävyys (Virtanen et al. 2003; Wilson & Nilsson 2009; Eskelinen 2010; 
Virtanen et al. 2010; Milbau et al. 2012) on paikkasidonnaista. Maantieteellinen 
sijainti ja kasvuympäristö vaikuttavat lajin ilmastonmuutosvasteisiin sen 
levinneisyysalueen kattavista ympäristö- ja ilmastoeroista johtuen. Jos Euroopan 
talviolosuhteiltaan epäsuotuisten alueiden osuus kasvaa, variksenmarjan 
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levinneisyysalue supistuu. Luoteis-Enontekiössä lajin levinneisyys kasvaa 
lämpötilojen myötä. Lämpeneminen tuskin ainakaan välittömästi vähentää 
variksenmarjan alueellista menestymistä, mutta kynnysarvot lämpötilojen, 
kosteuden ja muiden ympäristömuuttujien suhteen saattavat tulla vastaan muutosten 
jatkuessa. Tutkimusalan alhaiset pH ja ravinnearvot yhdessä lajin suuren 
peittävyyden kanssa korostavat sen kilpailukykyä heikkoravinteisissa 
ekosysteemeissä. Ravinteiden saatavuuden paranemisen vaikutuksia on hankala 
ennustaa. Kasvullisesti leviävänä lajina variksenmarjan elinkyky ja vallitsevuus 
voimistuvat kasvullisen kehityksen ansiosta. Fenolisuuteen vaikuttavien tekijöiden 
ohella korkean peittävyyden ja matalan habituksen takaavat tekijät saattavat olla 
lajille elintärkeitä ilmaston muuttuessa. Korkeimmat ja marjaisimmat 
variksenmarjat kasvavat lähempänä painanteita, mutta variksenmarjan levinneisyys 
on suurimmillaan mesotopografisten harjanteiden läheisyydessä. Ilmaston 
muuttuessa variksenmarja pärjää mahdollisesti muita lajeja paremmin harjanteilla, 
joille sen kasvu kenties jopa rajoittuu.  
 
Ympäristömuutoksen vaikutukset vaihtelevat mittakaavatasojen, tutkimusalojen ja 
yhteisöjen välillä, joten niiden suuntien ja voimakkuuksien ennustaminen on 
hankalaa. Muutokset variksenmarjayhteisöjen lajirakenteissa ja peittävyyksissä ovat 
merkittäviä mahdollisesti suurien arktis-alpiinisiin ekosysteemeihin heijastuvien 
seurausten takia (Uhlig & Junttila 2001; Lenoir et al. 2008, 2010; Kardol et al. 
2010; Virtanen et al. 2010; le Roux et al. 2012). Lajin sietokyky hyvin 
ravinneköyhissä olosuhteissa ja fenolisuudesta juontava vallitsevuus voivat olla 
huomattavia tekijöitä ilmaston lämpenemisen vaikutusten kannalta. Tulevaisuudessa 
variksenmarjan levinneisyys riippuu muutosten vaikutuksista ilmastoon, maaperään, 
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